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Figura 47. Relación de la caída de: la HT con la temperatura (a) media y (b) mínima del aire; (c) ramas con la evaporación; (d) líquenes y la temperatura mínima 
del aire; los detritus con (e) la temperatura mínima del aire y (f) el recorrido del viento; y (g) de la caída de las estructuras reproductivas con la temperatura 
máxima en el Bosque Maduro. 
 
Modelación de los componentes de la CHT 
 
El modelo lineal múltiple que mejor describe y estima el comportamiento de la CHT y las Hojas es de la forma: 
 
Ecuación (71): CHT = -48,659 + 0,167(V) + 0,533(HR); R2 = 0,451 
Ecuación (72): CF = -16,863 + 0,063(V) + 0,218(HR); R2 = 0,309 
 
Donde CHTes la caída de hojarasca total y CF las hojas en g/col; V, el recorrido del viento; HR, la humedad relativa del aire. La validación estadística de los 
modelos se resume en el anexo 17. 
 
El comportamiento de la caída de hojarasca total CHT, en el Bosque Maduro, está determinado en un 45,1%, por el curso mensual del recorrido del viento y las 
fluctuaciones de la humedad relativa del aire (ecuación 71). Este porcentaje, en relación con Bosque Secundario (73%), indica un notable descenso en cuanto a 
la participación y magnitud de las variables meteorológicas que regulan la CHT: el brillo solar es el segundo determinante en el Bosque Secundario (ecuación 
Productividad primaria neta del bosque altoandino en la cuenca del río Pamplonita (Norte de Santander, Colombia). Sucesión regenerativa del bosque altoandino. Universidad Nacional de Colombia.  
Miguel Antonio Murcia Rodríguez, miguel.murcia.r@gmail.com 
102 
44, anexo 12); mientras que, en el Bosque Maduro, este no hace parte del modelo (ecuación 71) y en donde, la HR exhibe una mayor capacidad de control 
sobre la producción de hojarasca que el recorrido del viento. 
 
A pesar de no existir altos índices de correlación entre la CHT del Bosque Maduro y las variables meteorológicas (tabla 67), la acción simultánea de la HR y el 
recorrido del viento explican moderadamente la dinámica de la producción de hojarasca (g/col): la mayoría de los picos de máxima producción de hojarasca y 
los valores más altos de HR y recorrido del viento coinciden razonablemente con los periodos máximos estimados de la CHT. Así, el modelo calcula por defecto 
los picos de octubre de 2004 y mayo de 2005-2006; mientras, los promedios de septiembre de 2004, noviembre de 2005 y julio de 2006, los calcula por exceso 
(figura 48a). 
 
La ecuación (72) también relaciona directamente el recorrido del viento y la humedad relativa del aire (HR) con la producción foliar y explica el 30,9% del total de 
su variación (figura 48b). Este porcentaje, en comparación con el Bosque Secundario (45,8%), denota una fuerte disminución del control de las variables 
meteorológicas sobre la dinámica multianual del componente foliar, es decir, que el comportamiento de la caída de las hojas en el Bosque Maduro tiende a ser 
más independiente del curso mensual-multianual de los factores climáticos (tabla 67). Sin embargo, el modelo logra hacer coincidir proporcionalmente las 
fluctuaciones del componente foliar con los registros más altos de la HR y el recorrido del viento: por defecto calcula los picos de octubre de 2004 y mayo de 
2005; mientras, los promedios de septiembre de 2004, noviembre de 2005 y julio de 2006, los calcula por exceso; en tanto, los registros de agosto de 2004 y 
diciembre de 2006 los estima adecuadamente (figura 48b). 
 
Los modelos de regresión lineal múltiples desarrollados para el Bosque Maduro evidencian como la CHT y la CF se acoplan de manera razonable y diferencial a 
las variaciones multianuales del viento y la humedad relativa del aire. Estos modelos cumplen satisfactoriamente con todos los supuestos de idoneidad exigidos 
por el análisis de residuos y de colinealidad (anexo 17). Por lo tanto, se puede concluir que la producción de hojarasca total del Boque Maduro exhibe una 
menor sincronización o dependencia con respecto a las variables meteorológicas y en particular con los térmicos, mientras que la HR se convierte en un factor 
fundamental en relación con las demás comunidades sucesionales del bosque altoandino. 
 
El aporte de las ramas se pudo determinar moderadamente mediante la participación simultánea y directa de la evaporación media y la humedad relativa del 
aire con una capacidad explicativa del 45,1% (ecuación 73): 
 
Ecuación (73): CR = -20,486 + 0,533(E) + 0,192(HR); R2 = 0,451 
 
Donde CR es la caída de las ramas (g/col); E, la evaporación media (mm) y HR, es la humedad relativa del aire en porcentaje. 
 
A pesar de la variabilidad del comportamiento de la caída de ramas, el modelo desarrollado estima por defecto los picos de octubre de 2004, marzo de 2005 y 
julio de 2006; por exceso, los más bajos como agosto y octubre de 2005, y noviembre y diciembre de 2006. Sin embargo, algunos valores altos los calcula 
satisfactoriamente como septiembre de 2004, mayo de 2005 y abril de 2006 (figura 48c). Esta modelación denota ya una sincronización importante con respecto 
a las fluctuaciones de las tasas de evaporación media y de la humedad relativa del aire que podrían inducir la fragmentación del material leñoso de las ramas de 
los individuos muertos por procesos sucesivos de deshidratación e hidratación: nótese como durante de los periodos más secos del año (diciembre, enero y 
febrero) el aporte de ramas es escaso y debido a un abrupto incremento en la evaporación de marzo de 2005, la caída de ramas se incrementa notablemente 
(figura 48c); luego, durante el periodo de lluvias (mayo y junio de 2005), y por consiguiente un aumento en la humedad relativa del aire, las ramas ganan peso y 
caen con mayor frecuencia en los colectores de hojarasca. Este fenómeno se pudo evidenciar más claramente durante el mismo periodo pero del 2007. 
 
El comportamiento del material particulado se pudo determinar razonablemente con base en la participación conjunta de la acción inversa de la evaporación y 
directa del recorrido del viento con una capacidad explicativa del 47,2% (ecuación 74): 
 
Ecuación (74): CD = 0,307 - 0,028(E) + 0,03(V); R2 = 0,471 
 
Donde CD es la caída de detritus (g/col); E, la evaporación total (mm) y V, es el recorrido del viento (Km). 
 
La modelación de la dinámica multianual de la caída de detritus del Bosque Maduro fue la mejor representada de todos los compartimientos de la hojarasca 
total: la oscilación o descenso más fuerte de la evaporación (abril-julio de 2005) coincidió con el valor promedio observado y estimado más alto registrado en 
mayo de 2005 (figura 48d). En tanto, el incremento más fuerte del recorrido del viento, observado en julio de 2006, concordó con uno de los registros más altos 
en la producción detrítica (2,13 g/col), el cual fue estimado en 2,68 g/col. 
 
La caída de líquenes, fue el único componente del Bosque Maduro en relacionarse directa y simultáneamente más con la precipitación que con el recorrido del 
viento (ecuación 75, tabla 67): 
Ecuación (75): CL = -1,337 + 0,004(P) + 0,012(V); R2 = 0,303 
 
Donde CL es la caída de líquenes (g/col); P, la precipitación (mm) y V, es el recorrido del viento (Km). 
 
Si bien, la ecuación (75) solo explica el 30,3% de la variación total del componente liquénico, los periodos de máxima precipitación y recorrido del viento 
concuerdan satisfactoriamente con los picos de producción liquénica del 2005 y del 2006 respectivamente (figura 48e). Gracias a la correcta validación de la 
ecuación (75), se podría pensar que la sincronización entre el aporte de líquenes al suelo y las fluctuaciones de las lluvias configura una estrategia adaptativa 
incipiente del Bosque Maduro tendiente a reciclar los nutrientes almacenados en la biomasa liquénica, particularmente del nitrógeno, el cual puede ser liberado 
más fácilmente al suelo, por descomposición de bacterias y hongos, durante los periodos más húmedos del años, y por lo tanto existe mayor probabilidad de ser 
absorbidos más rápidamente por la rizósfera edáfica. 
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Figura 48. Comportamiento de la caída de (a) HT, (b) hojas, (c) ramas, (d) detritos, (e) líquenes y (f) estructuras reproductivas en el Bosque Maduro de agosto 
de 2004 a diciembre de 2006. 
 
El comportamiento de la caída de las estructuras reproductivas (ER), a diferencias de los otros componentes de la hojarasca, mostró una mayor variabilidad 
durante el 2006, periodo en el cual, la temperatura máxima (Tmáx) del aire también exhibió su mayor variabilidad y con una tendencia a incrementarse (figura 
48f). Sin embargo, el modelo que mejor se ajusta a la dinámica de las ER está representado por la acción simultánea y contrastante de la Tmáx y del recorrido 
del viento (ecuación 76): 
Ecuación (76): ER = 7,904 - 0,413(T) + 0,013(V); R2 = 0,244 
 
Donde ER es la caída de las estructuras reproductivas (g/col); T, la temperatura máxima del aire (ºC) y V, es el recorrido del viento (Km). 
 
Si bien, la ecuación (76) solo alcanza a explicar el 24,4% de la variación total de las ER, predice que un aumento de las temperaturas máximas del aire podría 
tener consecuencias negativas sobre la producción de los mecanismos reproductivos sexuales de la vegetación del Bosque altoandino: nótese como mientras 
los picos de la Tmáx se incrementan progresivamente en febrero, junio y septiembre de 2006, la producción de ER desciende proporcionalmente y viceversa, 
cuando la Tmáx desciende las ER se incrementa (figura 48f). 
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Análisis de componentes principales (ACP) aplicados a la producción de hojarasca 
 
Ordenamiento de las variables 
 
Las hojas y las ramas reúnen una varianza de 143,36 equivalentes al 89,4% del total de la variabilidad de la hojarasca total (tablas 68 y 69). En tanto, líquenes y 
detritus, con un aporte de 45,9 de la varianza muestral, representan el 9,12% de la variación total. El restante 1,47% es explicado por las estructuras 
reproductivas y las epífitas. De esta forma, hojas, ramas y líquenes recogen el 95,92% del total de la variabilidad multianual de la CHT en el Bosque Maduro. 
 
Tabla 68. Estadística descriptiva y ordenamiento (en términos de la magnitud de la varianza) de los componentes de la CHT en el BM (N=580). 
Variable original (X) Media Error típico Desviación típica Varianza 
1 : Hojas 
2 : Ramas 
3 : Líquenes 
4 : Detritus  
5 : Estructuras reproductivas 
6 : Epífitas 
14,025 
8,186 
2,560 
0,445 
1,423 
1,349 
0,446 
0,220 
0,278 
0,042 
0,064 
0,096 
10,737 
5,298 
6,695 
1,018 
1,547 
2,317 
115,292 
28,068 
44,827 
1,035 
2,392 
5,371 
 
Tabla 69. Análisis de componentes principales de la caída de hojarasca en el BM. 
Variable 
nueva (Y) 
Valor  
propio 
Porcentaje 
 varianza acumulado 
Y1 
Y2 
Y3 
Y4 
Y5 
Y6 
47,14 
26,18 
5,35 
2,13 
0,91 
0,30 
57,48 
31,92 
6,52 
2,60 
1,11 
0,36 
57,48 
89,40 
95,92 
98,52 
99,64 
100 
Total 82,01 100 
 
Planos factoriales 
 
En el primer plano factorial (figura 49a), las ramas y las hojas fueron los únicos componentes de la hojarasca que se correlacionaron fuerte y de manera 
contrastante con la primera y segunda componente principal respectivamente (tabla 85). Esta condición vectorial explica la alta distribución asimétrica o 
bifurcación de la nube de puntos y por ende su alto valor de importancia: las ramas jalonan los registros hacia la parte más extrema y negativa de la primera 
componente principal sobresaliendo notoriamente del elipsoide; en tanto, las hojas distribuyen los valores restantes de la nube hacia la parte positiva de la 
segunda componente con algunos registros que apenas logran salir del elipsoide. Por lo tanto, la magnitud y variabilidad del aporte de las ramas determina la 
vía de mayor información en cuanto al flujo de energía entre el dosel del Bosque Maduro y el suelo en relación, no solo con el componente foliar, sino también 
en contraste con el Bosque Secundario, en el cual ramas y hojas guardan una relación relativamente más equitativa (figura 38a). 
 
Los registros puntuales más altos de la caída de ramas (figura 49a) se presentaron en marzo de 2005 (85,0 g/col), septiembre (60,8 g/col) y octubre de 2004 
(60,0 g/col). Estos valores se obtuvieron en diferentes colectores con diferentes especies asociadas, el de mayor de ellos, correspondió al número (17), ubicado 
en la parte más alta del Bosque Maduro y representado por Schefflera sp., Clusia multiflora, Miconia ligustrina, Ternstroemia meridionalis y Weinmannia 
fagaroides. 
 
El mayor aporte de hojas se observó en octubre de 2004, colectores 1 y 12 con 35,4 y 36 g/col, representados principalmente por Centronia haemantha, 
Schefflera sp. y Axinaea macrophylla. Sin embargo, el periodo más representativo de la producción foliar extrema se presentó en mayo de 2005 (figura 49a), en 
el cual Clusia multiflora con 30,9 g/m2, superó en promedio el aporte de Schefflera sp. (25,2 g/m2). 
 
Las ramas, a pesar de su menor coeficiente de variación 64,47% respecto a las hojas (76,56%), tienen un mayor peso explicativo ya que sus valores atípicos 
más extremos (figura 49a) duplican los valores observados por el componente foliar. Sin embargo, el componente foliar del Bosque Maduro, debido al mayor 
número de especies productoras de hojarasca (tabla 73), supera ampliamente la variabilidad del Bosque Secundario (55%), la cual está representada 
básicamente por Clusia multiflora (tabla 58). 
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Figura 49. Ordenamiento de las variables de la CHT en los planos factoriales (a) primero (ejes 1 y 2), (b) segundo (ejes 1 y 3) y (c) tercero (ejes 2 y 3) en el 
Bosque Maduro de agosto de 2004 a diciembre de 2006, con rótulos de mes y año. 
 
Tabla 70. Correlaciones de las variables con los respectivos ejes o componentes principales en el BM. Agosto de 2004 a diciembre de 2006 
Variable 
(X) 
CP 
1 2 3 4 5 6 
1 
2 
3 
4 
5 
6 
-0,4019 
-0,9708 
-0,3427 
-0,2979 
-0,06611 
-0,1537 
0,9152 
-0,2395 
-0,01611 
0,09081 
0,1175 
-0,06321 
-0,02768 
-0,004255 
0,02751 
0,1947 
0,9873 
-0,03188 
0,01094 
0,01285 
-0,1199 
-0,9281 
0,08388 
-0,1785 
-0,001465 
-0,006433 
0,9296 
-0,05805 
-2,80E-05 
0,1624 
-0,0005943 
0,0004821 
0,05487 
0,02081 
-0,004036 
-0,9556 
 
En el segundo plano factorial, las estructuras reproductivas (ER) se correlacionan muy fuertemente con la tercera componente principal (tabla 70) de tal forma 
que su vector sobresale ampliamente del elipsoide y se ubica prácticamente sobre el eje vertical, jalonando la nube de puntos hacia la región más positiva y 
extrema del plano factorial (figura 49b). Los registros más extremos se presentaron en mayo de 2006 (20,5 g/col), enero de 2006 con dos colectores (15,5 y 
16,1 g/col) y agosto de 2005 (15,5 g/col), el mayor de los cuales correspondió al colector 12, ubicado en la parte media del Bosque Maduro, y representado 
exclusivamente por los frutos de Axinaea macrophylla (16,3 g/col) y Schefflera sp. (4,2 g/col). 
 
En el tercer plano factorial (figura 49c), la longitud y el ángulo que forma el vector de las ER con la tercera componente principal no muestran ningún cambio 
apreciable en relación con el segundo plano factorial (figura 49b). Por lo tanto, las ER se configuran como el tercer componente más importante de la hojarasca 
total, después de las ramas y las hojas, capaz de explicar satisfactoriamente parte de la variabilidad productiva del Bosque Maduro. Por su parte, el vector foliar 
muestra un giro y una reducción escalar apreciables: la segunda componente principal (CP2), en el tercer plano, ha rotado 90º hacia la derecha y representa el 
eje horizontal; mientras que, en el primer plano factorial, la CP2 representaba el eje vertical (figura 49a). En tanto, la reducción obedece a que el vector foliar 
estaba bien representado en la primera componente (-0,402) y en la tercera componente es prácticamente nula (-0,03) lo que reduce su capacidad explicativa 
(figura 49c) 
 
 
 
Tasa de producción multianual de la hojarasca total 
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La producción de hojarasca total acumulada (PHTA) mostró una tendencia de crecimiento de tipo lineal (ecuación 77) con una tasa de cambio media multianual 
de 2,295 g/m2día (figura 50): 
 
Ecuación (77): PHTA = 2,295(D) + 27,36; R2 = 0,974 
 
Donde PHTA es la producción de hojarasca total promedio estimada (g/m2); D, es el tiempo (días); 2,295 es la tasa de cambio multianual. 
 
El coeficiente de determinación indica que el tiempo logra explicar satisfactoriamente el 97,4% del total de la variabilidad de la producción de la hojarasca total 
acumulada (PHTA) durante los 902 días de registro continuo. Los estadísticos de prueba indican que la PHTA se ajusta fuertemente a una recta con una 
pendiente o razón de cambio altamente constante (anexo 18). Esto indica que, a pesar de las oscilaciones multianuales de la caída de hojarasca total, el 
Bosque Maduro produce, con un intervalo de confianza del 95 %, entre 2,225 y 2,364 g/m2día. Por lo tanto, para estimar la producción de hojarasca total media 
anual se reemplaza en la ecuación (77) D por 365 días y se obtiene un valor promedio estimado de 865,04 g/m2año, cuyo límite inferior y superior estarían entre 
801,8 y 927,9 g/m2año. El rango de variación de 126,1 g/m2año es razonable y más estrecho en relación con el del Bosque Secundario (205,86 g/m2año). Esta 
diferencia denota que el efecto de la fluctuación interanual y mensual de las variables meteorológicas sobre la velocidad de la producción de la PHTA es mucho 
menor, y que por lo tanto el Bosque Maduro exhibe una mayor capacidad de autorregulación. 
 
 
 
Figura 50. Tendencia de la producción de hojarasca total acumulada (PHTA) en el Bosque Maduro en la franja altoandina, cuenca del río Pamplonita. Agosto 
2004 a diciembre de 2006. Las barras de error representan la media ± una unidad de error estándar. 
 
 
Producción de hojarasca por compartimientos 
 
Según el ACP, las Ramas, Hojas y estructuras reproductivas (ER) explican satisfactoriamente la variabilidad multianual de la caída de hojarasca total. Sin 
embargo, para establecer si existen diferencias entre la producción anual y mensual de los diferentes componentes de la hojarasca total, se realizó un análisis 
de varianza multivariado. Donde, la Hojarasca Total, Hojas, Ramas, ER, Líquenes y Detritus se consideraron como variables; los Años (tratamientos) y los 
Meses (niveles). El modelo mostró que el periodo Anual afectó significativamente las medias de la hojarasca total, las hojas, las ramas y los líquenes (tabla 71). 
Mientras que, las ramas y las ER no fueron afectados en el ámbito mensual. No obstante, la interacción (año*mes) solo afectó a las hojas, líquenes y detritus. 
Por lo tanto, se puede concluir que el contraste en la producción anual y mensual de la Hojarasca Total del Bosque Maduro se debió básicamente al 
comportamiento diferencial del aporte de hojas, líquenes y detritus (tabla 72).  
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Tabla 71. Efecto del tiempo sobre las medias de los componentes de la CHT (g/col, N=480) en el BM. Enero de 2005 a diciembre de 2006. Diseño (Año: 2005-
2006) + (Mes: 12, N=40) + (Año x Mes). 
Fuente de 
variación 
Variable  
dependiente 
Sc 
Tipo III  GL 
Cuadrado 
medio F Sig. 
Potencia  
observada 
Año 
Hojarasca 
Hojas 
Ramas 
Liquenes 
Detritus 
Er 
875,1 
115,0 
246,5 
9,1 
5,1 
8,5 
1 
875,07 
114,95 
246,53 
9,10 
5,15 
8,48 
9,42 
4,78 
6,62 
10,39 
2,50 
1,52 
0,002  
0,029 
0,010 
0,001 
0,115 
0,218 
0,87 
0,59 
0,73 
0,90 
0,35 
0,23 
Mes 
Hojarasca 
Hojas 
Ramas 
Liquenes 
Detritus 
Er 
4877,6 
789,5 
701,6 
57,6 
230,9 
103,5  
11 
443,42 
71,78 
63,78 
5,23 
20,99 
9,40 
4,78 
2,99 
1,71 
5,98 
10,19 
1,69 
0,000 
0,001 
0,068 
0,000 
0,000 
0,074 
1 
0,99 
0,84 
1 
1 
0,84 
Año * Mes 
Hojarasca 
Hojas 
Ramas 
Liquenes 
Detritus 
Er 
1848,8 
681,0 
461,6 
35,5 
104,4 
46,4 
168,07 
61,91 
41,97 
3,22 
9,49 
4,22 
1,81 
2,58 
1,13 
3,68 
4,61 
0,76 
0,05 
0,004 
0,338 
0,000 
0,000 
0,684 
0,87 
0,97 
0,63 
1 
1 
0,42 
 
En el ámbito bianual (2005-2006) y según la prueba de Tukey (tabla 88), mayo se pueden considerar como el periodo de máxima producción de hojas (11,23 
g/col) y de detritus (3,25 g/col), en tanto, septiembre como el de mayor aporte de líquenes (1,27 g/col). De igual forma, noviembre se caracterizó como el 
periodo de más baja producción foliar (0,65 g/col) y detritus (0,36 g/col), mientras diciembre como la época de menor caída de líquenes (0,08 g/col).  
 
El ACP de la figura (49a) confirma la importancia que tiene el ámbito mensual en la diferenciación de la producción de la hojarasca total del Bosque Maduro: los 
altos aportes foliares de mayo de 2005 fueron determinantes en la diferenciación o asimetría de la nube de puntos correspondiente al primer plano factorial. De 
igual forma, el análisis de cajas (figura 46c) muestra como la mediana de mayo de 2005 se distingue por su elevada producción foliar (14,35 g/col), la cual casi 
duplica la correspondiente al 2006 (8,05 g/col).  
 
Tabla 72. Subconjuntos homogéneos de la producción foliar, liquénica y de ramas (g/col) en en el BM (N=40). Enero de 2005 a diciembre de 2006. Tukey, HSD. 
Hojas 
Mes 
Subconjunto Líquenes 
Mes 
Subconjunto Detritus 
Mes 
Subconjunto 
1 2 1 2 3 1 2 3 4 
Nv 6,05  Dc 0,08   Nv 0,36    
Dc 6,77  Oc 0,13   Dc 0,82 0,82   
Oc 7,31  En 0,14 0,14  Fb 0,98 0,98 0,98  
Fb 7,70 7,70 Fb 0,16 0,16  Oc 1,08 1,08 1,08  
Mr 7,70 7,70 Mr 0,22 0,22  En 1,17 1,17 1,17  
Ag 7,89 7,89 Ag 0,24 0,24  Sp 1,25 1,25 1,25  
Jn 8,46 8,46 Ab 0,24 0,24  Ag 1,41 1,41 1,41  
Sp 8,82 8,82 Jn 0,51 0,51  Jn  1,58 1,58  
En 8,83 8,83 JL 0,62 0,62 0,62 Mr  1,61 1,61  
JL 8,91 8,91 Nv 0,66 0,66 0,66 Ab  1,83 1,83  
Ab 9,26 9,26 My  0,82 0,82 JL   1,99  
My  11,23 Sp   1,27 My    3,25 
Sig. 0,13 0,06 Sig. 0,19 0,06 0,08 Sig. 0,05 0,07 0,08 1 
 
El componente de los detritus, a pesar de no mostrar diferencias significativas en sus tasas anuales de producción (tabla 71), si exhibió un comportamiento 
altamente variable, en el cual mayo (2005-2006) se constituyó como el único periodo del cuarto subconjunto homogéneo (tabla 72). Esta dinámica diferencial se 
ve reflejada en el diagrama de cajas de la figura (46g): la mediana de mayo de 2006 (4,0 g/col) supera ampliamente la correspondiente al 2006 (1,65 g/col). En 
contraste, las ramas presentaron diferencias importantes en sus tasas anuales (tabla 87): el 2005 con 3,15 g/col prácticamente duplico la del 2006 (1,71 g/col). 
En tanto que, la varianza del 2005 (66,502) septuplicó la del 2006 (9,406). Esta gran discrepancia se vio bien representada por el ACP, en el cual, la mayoría de 
los registros, que sobresalen del elipsoide, corresponden al 2005 (figura 49a). Por lo tanto, las ramas se constituyen como el componente de la hojarasca total 
con mayor poder explicativo anual (tabla 71). Sin embargo, en el ámbito mensual y debido a su gran heterogeneidad (figura 49a), las ramas no mostraron un 
comportamiento bien definido, que también se manifestó en la interacción (año*mes). Estas grandes variaciones temporales, explican claramente por qué las 
ramas se configuran, en el Bosque Maduro, como la variable de mayor peso en el ACP. 
 
Las estructuras reproductivas (ER) han mostrado ser el único componente de la hojarasca con la doble condición de ser relativamente constante en el ámbito 
temporal (tabla 71) y a la vez ser la tercera variable de mayor peso en el ACP (figura 49b,c). Estos atributos podrían reflejar una respuesta adaptativa de la 
comunidad del Bosque Maduro frente a las amplias oscilaciones del clima, ya que las ER se hacen conspicuas en el gradiente sucesional a partir del Bosque 
Secundario, donde se asocian de manera importante (0,995) con la cuarta componente principal (CP4) después de la epifitas, las cuales se asociaron 
fuertemente con la tercera componente principal (CP3), ver tabla (55). 
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Producción foliar por especie 
 
La producción foliar media multianual de las dieciséis (16) especies arbustivas y arbóreas del Bosque Maduro se distribuyó en ocho (8) subconjuntos 
homogéneos (tabla 73). Schefflera sp. y Clusia multiflora presentaron los valores más altos (2,327 y 1,713 g/col) conformando de forma exclusiva los 
subconjunto ocho (8) y siete (7) respectivamente, lo cual indica que estas se diferencian substancialmente de las otras catorce (14) especies. Por su parte, 
Centronia haemantha y Weinmannia fagaroides, constituyeron el subconjunto seis (6), es decir, que sus medias no difieren entre sí significativamente, y que la 
probabilidad que estas dos especies estén dentro de este grupo, y no en otro, es de 0,542. De otra parte, Axinaea macrophylla, Miconia ligustrina, Ocotea 
calophylla y Ternstroemia meridionalis, podrían considerarse como especies de mediana producción. Las ocho (8) especies restantes, cada una contribuye con 
menos del 3% de la producción foliar total. 
 
Tabla 73. Subconjuntos homogéneos de la producción foliar (PF, g/col) de las especies del BM. Agosto de 2004 a diciembre de 2006. Tukey HSD (alfa=0,05, 
N=580). 
Especies Subconjunto 1 2 3 4 5 6 7 8 
Rhamnus goudotiana 
Myrsine dependens 
Tillandsia sp. 
Diplostephium rosmarinifolium 
Pentacalia sp. 
Viburnum triphyllum 
Clethra fagifolia 
Macleania rupestris 
Ternstroemia meridionalis 
Ocotea calophylla 
Miconia ligustrina 
Axinaea macrophylla 
Weinmannia fagaroides 
Centronia haemantha 
Clusia multiflora 
Schefflera sp. 
0,005 
0,056 
0,061 
0,086 
0,094 
0,119 
0,22 
0,235 
  
  
  
  
  
  
  
  
  
0,056 
0,061 
0,086 
0,094 
0,119 
0,22 
0,235 
0,339 
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
0,119 
0,22 
0,235 
0,339 
0,422 
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
0,22 
0,235 
0,339 
0,422 
0,454 
0,506 
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
0,339 
0,422 
0,454 
0,506 
0,646 
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
0,646 
0,865 
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
1,713 
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
2,327 
Significación 0,452 0,126 0,069 0,118 0,061 0,542 1 1 
 
La distribución porcentual de la producción foliar de las especies más importantes del Bosque Maduro presentó la típica forma de J invertida (figura 51): 
Schefflera sp. (28,6%), Clusia multiflora (21,0%) y Centronia haemantha (10,6%), representan el 60,2% del total de la producción multianual. Por su parte, 
Weinmannia fagaroides (7,9%), Axinaea macrophylla (6,2%), Miconia ligustrina (5,6%), Ocotea calophylla (5,2%) y Ternstroemia meridionalis (4,2%), 
constituyen el 29,1% del total. En tanto, Macleania rupestris (2,9%), Clethra fagifolia (2,7%) y Viburnum triphyllum (1,5%) componen el 7,0%. Las especies 
restantes, Pentacalia sp. (1,2%), Diplostephium rosmarinifolium (1,1%), Tillandsia sp.(0,8%), Myrsine dependens (0,7%) y Rhamnus goudotiana (0,1%) solo 
alcanzan un 3,7% del total. 
 
 
Figura 51. Participación porcentual de la producción foliar PF (g/col) y del aporte inercial (ACP) de las especies más importantes del Bosque Maduro, cuenca 
alta del río Pamplonita. Agosto de 2004 a diciembre de 2006. 
 
En relación con el Bosque Secundario (BS), se han podido detectar varios cambios en el orden de importancia productiva de las especies: Clusia multiflora, con 
una producción foliar cercana al (37%), fue sustituida, como especie dominante, por Schefflera sp. (29%) en el Bosque Maduro (BM). Por su parte, Weinmannia 
fagaroides (12%), ha sido reemplazada, como especie codominante por Clusia multiflora en el BM con el (21,0%). Miconia ligustrina (10,3%) considerada como 
la tercera especie en importancia del BS, ha sido desplazada a una sexta categoría por Centronia haemantha (10,6%), en el BM. Ternstroemia meridionalis 
(9,5%), quinta en magnitud, es relegada a una posición inferior y sustituida por Axinaea macrophylla (6,2%), que junto con C. haemantha y Tillandsia sp. (0,8%), 
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aparecen por primera vez en el BM (figura 51). Ocotea calophylla aumentó su capacidad productiva en el BM, pasó de 4,7% a 5,2%, pero mantuvo su relativo 
valor de importancia. 
 
Análisis de componentes principales (ACP) de la producción foliar (PF) por especie. 
 
Ejes principales 
 
Los tres primeros ejes principales, de la PF mensual-multianual (g/col) de las (16) especies del Bosque Maduro, representan el 77,97% de la variabilidad total 
(tabla 74). El primer plano factorial (ejes 1 y 2) recoge el 60,42% de la variabilidad, lo cual es un resultado aceptable dada la cantidad de variables originales 
(especies). En tanto, el segundo plano (ejes 1 y 3) recoge cerca del 51% y el tercer plano (ejes 2 y 3) el 44,6%. Por lo tanto, un análisis de estos tres primeros 
planos nos permitirá determinar que especies están incidiendo principalmente en causar la variabilidad de la caída de hojas en la comunidad de mayor 
desarrollo sucesional (figura 52). 
 
Tabla 74. Valores propios de la producción foliar (PF) de las especies (N=16) del BM (g/col). Agosto de 2004 a diciembre de 2006 (N=580). 
Número Valor propio % Varianza % Acumulado 
1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 
10 
11 
12 
13 
14 
15 
16 
12,72 
10,33 
6,69 
2,25 
2,08 
1,40 
0,88 
0,54 
0,32 
0,30 
0,28 
0,14 
0,12 
0,08 
0,00 
0,00 
33,35 
27,08 
17,54 
5,91 
5,45 
3,68 
2,31 
1,41 
0,85 
0,80 
0,73 
0,37 
0,30 
0,22 
0,01 
0,00 
33,35 
60,42 
77,97 
83,87 
89,33 
93,01 
95,31 
96,73 
97,57 
98,37 
99,10 
99,47 
99,78 
99,99 
100 
100 
 
El primer eje (primera componente principal), para Bosque Maduro, se construye aproximadamente así: 
 
Z1(i) = -0,80Schefflerai+ 0,56Centroniai– 0,15Clusiai 
 
Para todo i=1,2…580. 
 
En este primer eje Schefflera sp., Centronia haemantha y Clusia multiflora son las especies que más contribuyen a la formación de la primera componente 
principal (CP1). El peso de las otras (13) especies es insignificante (tabla 75). En la CP1, los valores negativos están asociados a Schefflera sp.y C. multiflora, 
los positivos a C. haemantha (figura 52a). Sin embargo, las dos primeras especies pueden explicar más del 30% de la variabilidad productiva del Bosque 
Maduro. Este hecho contrasta con lo observado en el Bosque Secundario, en el cual C. multiflora es la principal fuente de variabilidad y explica prácticamente el 
37% de su productividad (figura 41a). 
 
Tabla 75. Vectores propios (Antiguos ejes unitarios) de las especies del BM. Agosto de 2004 a diciembre de 2006 (N=580). 
Especie Eje 1 2 3 4 5 
Axinaea macrophylla 
Centronia haemantha 
Clethra fagifolia 
Clusia multiflora 
Diplostephium rosmarinifolium 
Macleania rupestris 
Miconia ligustrina 
Myrsine dependens 
Ocotea calophylla 
Pentacalia sp. 
Rhamnus goudotiana 
Schefflera sp. 
Ternstroemia meridionalis 
Tillandsia sp. 
Viburnum triphyllum 
Weinmannia fagaroides 
0,10 
0,56 
0,04 
-0,15 
0,00 
-0,02 
-0,02 
-0,01 
0,00 
0,00 
0,00 
-0,80 
0,00 
0,00 
0,01 
-0,02 
-0,01 
-0,73 
-0,02 
0,35 
0,00 
0,00 
0,03 
-0,01 
-0,01 
0,01 
0,00 
-0,58 
0,04 
0,00 
0,01 
0,04 
0,06 
0,36 
-0,04 
0,92 
-0,01 
-0,02 
-0,02 
-0,01 
-0,10 
-0,01 
0,00 
0,08 
0,02 
0,00 
0,00 
-0,07 
0,00 
0,01 
-0,06 
0,07 
0,01 
0,04 
0,18 
0,01 
0,91 
0,01 
0,00 
0,00 
-0,09 
0,06 
-0,01 
-0,36 
-0,74 
0,11 
-0,33 
0,05 
0,00 
0,03 
0,01 
0,01 
0,18 
0,00 
0,00 
-0,05 
0,05 
0,02 
-0,09 
0,53 
 
El segundo eje se construye aproximadamente así: 
 
Z2(i) = -0,73 Centroniai - 0,58Schefflerai + 0,35Clusiai 
 
Para todo i=1,2…580 
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En la construcción del segundo eje, participan las mismas especies que configuraron el primer eje, pero en un orden de importancia inercial diferente y más 
equitativo. Los valores negativos están asociados a Centronia haemantha y Schefflera sp., los positivos a Clusia multiflora (figura 52a). Estas especies explican 
cerca del 27% de la variabilidad de la segunda componente principal (CP2). En relación con el Bosque Secundario, Schefflera sp. explica prácticamente toda la 
variación productiva (20%) recogida por la CP2. 
 
El tercer eje (tercera componente principal) se construye aproximadamente así: 
 
Z3(i) = 0,92Clusiai + 0,36 Centroniai + 0,08Schefflerai 
 
Para todo i=1,2…580 
 
En esta tercera componente principal (CP3), las tres especies más representativas llevan la nube de puntos hacia la parte positiva del eje vertical (figura 52c). 
Sin embargo, Clusia multiflora y Centronia haemantha pueden explicar cerca del 17% de la variabilidad productiva recogida por la CP3 en el Bosque Maduro. 
Este hecho contrasta con lo observado en el Bosque Secundario, en el cual Ternstroemia meridionalis y Weinmannia fagaroides contribuyen con el 12% de su 
productividad (figura 41b).  
 
Planos factoriales 
 
En el primer plano factorial (ejes 1 y 2), Schefflera sp., Centronia haemantha, y Clusia multiflora presentaron las mayores coordenadas vectoriales (tabla 76). 
Estas especies son las responsables de la distribución asimétrica de la nube de puntos (figura 52a). Schefflera sp. se correlacionó más negativamente con la 
primera componente principal que con la segunda (tabla 77) de tal forma que jalona y distribuye los valores más hacia la región negativa del eje horizontal, 
contribuyendo a la inercia del primer y segundo ejes con el 70,9% y el 28,6% de su variabilidad (tabla 78). En contraste, Centronia haemantha, se asoció más 
negativamente con la segunda (-0,73) y positivamente con la primera (0,62), ordenando así los valores más hacia la parte negativa del eje vertical, con una 
contribución inercial del 54% y 37% respectivamente. Por su parte, C. multiflora se relacionó moderadamente con la segunda componente (0,41) e 
inversamente con la primera (-0,21) aportando el 17% y 4% de su variabilidad a la inercia total. Nótese como, el ordenamiento inercial de las especies del 
Bosque Maduro (Schefflera sp.> Centronia haemantha> Clusia multiflora) difiere del obtenido por medio del análisis multianual de la producción foliar (Schefflera 
sp.> Clusia multiflora>Centronia haemantha). Esta diferencia se debe al gran aporte y variabilidad total que presenta C. haemantha (tabla 78). 
 
En el segundo plano factorial (figura 52b), Clusia multiflora se correlacionó más significativamente con la tercera componente principal (0,89) que con la 
segunda (-0,21), de tal forma que su vector sobresale ampliamente del elipsoide y configura un ángulo bastante estrecho con el eje vertical que jalona y ordena 
los valores hacia la región positiva del plano con una contribución inercial del 78,26% (tabla 94). En este plano, se aprecia claramente la diferencia inercial entre 
Schefflera sp. y Centronia haemantha: el vector de la primera, casi paralelo al eje horizontal, contribuye con el doble de la información (70,9%) que el de la 
segunda (37,3%) respecto a la inercia de la primera componente principal.  
 
En el tercer plano factorial (figura 52c), la contribución a la inercia de la segunda componente principal es debida a Centronia haemantha (54%) y Schefflera sp. 
(28,6%). Estas especies ordenan los valores hacia la parte negativa del eje horizontal, y, a diferencia del plano anterior (Figura 52b), guardan cierta relación 
positiva entre sí y en proporción (2:1). Clusia multiflora sigue asociada a la tercera componente con el (78,3%), pero con un ángulo mayor debido al aporte 
inercial que esta hace al eje horizontal (17,3%). 
 
Tabla 76. Vectores propios (Antiguos ejes unitarios) de las especies del Bosque Maduro en la CP2, cuenca alta del río Pamplonita. Agosto de 2004 a diciembre 
de 2006. 
Especie Eje 1 2 3 4 5 
Axinaea scutigera 
Centronia haemantha 
Clethra fagifolia 
Clusia multiflora 
Diplostephium rosmarinifolium 
Macleania rupestris 
Miconia ligustrina 
Myrsine dependens 
Ocotea calophylla 
Pentacalia sp. 
Rhamnus goudotiana 
Schefflera sp. 
Ternstroemia meridionalis 
Tillandsia sp. 
Viburnum triphyllum 
Weinmannia fagaroides 
0,35 
1,97 
0,15 
-0,54 
0,00 
-0,08 
-0,07 
-0,04 
0,02 
0,00 
0,00 
-2,89 
0,01 
-0,01 
0,04 
-0,06 
-0,03 
-2,37 
-0,06 
1,11 
0,02 
0,01 
0,08 
-0,02 
-0,02 
0,02 
0,00 
-1,84 
0,14 
0,01 
0,02 
0,14 
-0,15 
-0,94 
0,10 
-2,37 
0,02 
0,04 
0,05 
0,03 
0,26 
0,03 
0,00 
-0,21 
-0,06 
0,01 
0,00 
0,19 
-0,01 
0,02 
-0,09 
0,11 
0,02 
0,06 
0,27 
0,02 
1,36 
0,02 
0,00 
-0,01 
-0,14 
0,08 
-0,01 
-0,53 
-1,06 
0,16 
-0,47 
0,08 
0,00 
0,04 
0,01 
0,01 
0,26 
0,00 
0,00 
-0,07 
0,07 
0,03 
-0,12 
0,77 
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Tabla 78. Correlación de las variables activas (especies) del Bosque Maduro con los factores (ejes principales). Cuenca alta del río Pamplonita. Agosto de 2004 
a diciembre de 2006. 
Especie Eje 1  2 3 4 5 
Axinaea macrophylla 
Centronia haemantha 
Clethra fagifolia 
Clusia multiflora 
Diplostephium rosmarinifolium 
Macleania rupestris 
Miconia ligustrina 
Myrsine dependens 
Ocotea calophylla 
Pentacalia sp. 
Rhamnus goudotiana 
Schefflera sp. 
Ternstroemia meridionalis 
Tillandsia sp. 
Viburnum triphyllum 
Weinmannia fagaroides 
0,26 
0,62 
0,15 
-0,21 
0,01 
-0,14 
-0,12 
-0,10 
0,01 
0,02 
0,02 
-0,84 
0,02 
-0,02 
0,13 
-0,05 
-0,02 
-0,73 
-0,06 
0,41 
0,06 
0,02 
0,13 
-0,06 
-0,01 
0,07 
0,06 
-0,54 
0,17 
0,02 
0,07 
0,11 
0,11 
0,29 
-0,10 
0,89 
-0,09 
-0,07 
-0,08 
-0,08 
-0,18 
-0,09 
-0,06 
0,06 
0,08 
-0,01 
0,01 
-0,14 
-0,01 
0,01 
-0,09 
0,04 
0,06 
0,11 
0,44 
0,05 
0,93 
0,07 
-0,07 
0,00 
-0,17 
0,15 
-0,03 
-0,41 
-0,79 
0,05 
-0,48 
0,03 
0,02 
0,08 
0,01 
0,03 
0,18 
0,01 
0,10 
-0,02 
0,09 
0,05 
-0,38 
0,58 
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Figura 52. ACP de la PF (g/col) de las especies del Bosque Maduro en los planos factoriales (a) primero (ejes 1 y 2), (b) segundo (ejes 1 y 3) y tercero (ejes 2 y 
3) de agosto 2004 diciembre 2006. (N=580/especie). 
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Tabla 78. Contribución porcentual de las especies a la inercia de los diferentes componentes principales (ejes principales) en el BM. Agosto de 2004 a diciembre 
de 2006. 
Especie CP Total  1  2 3 4 5 
Schefflera sp. 
Centronia haemantha 
Clusia multiflora 
Ocotea calophylla 
Axinaea macrophylla 
Weinmannia fagaroides 
Clethra fagifolia 
Ternstroemia meridionalis 
Miconia ligustrina 
Tillandsia sp. 
Macleania rupestris 
Myrsine dependens 
Viburnum triphyllum 
Pentacalia sp. 
Diplostephium rosmarinifolium 
Rhamnus goudotiana 
70,90 
37,34 
4,07 
0,01 
6,76 
0,19 
2,37 
0,03 
1,38 
0,04 
2,01 
1,09 
1,84 
0,03 
0,01 
0,05 
28,62 
53,99 
17,31 
0,01 
0,05 
1,17 
0,35 
2,97 
1,85 
0,05 
0,03 
0,36 
0,45 
0,47 
0,34 
0,30 
0,39 
8,39 
78,26 
3,26 
1,20 
2,04 
1,01 
0,56 
0,59 
0,02 
0,55 
0,59 
0,01 
0,89 
0,86 
0,31 
0,00 
0,01 
0,17 
86,45 
0,00 
16,38 
0,77 
2,92 
19,00 
2,22 
1,28 
0,24 
0,09 
0,50 
0,35 
0,42 
0,04 
0,26 
0,08 
3,08 
62,99 
34,16 
22,72 
0,76 
0,02 
0,27 
0,60 
0,06 
14,30 
0,02 
0,02 
0,90 
31,01 
27,42 
18,79 
5,59 
4,72 
4,53 
2,60 
1,69 
0,99 
0,83 
0,79 
0,37 
0,28 
0,20 
0,19 
0,00 
 
Según los tres planos factoriales, solo tres especies contribuyen con la mayoría de la inercia productiva del Bosque Maduro. Sin embargo, Ocotea calophylla y 
Axinaea macrophylla contribuyen con el (86,5%) y el (63%) de su variabilidad a la conformación inercial de la cuarta y quinta componente principal (tabla 78). 
Nótese, también como Weinmannia fagaroides con el mayor aporte posible a la quinta componente (34,2%) solo le permite alcanzar el sexto nivel de 
importancia inercial en la comunidad del Bosque Maduro. Por lo tanto, se puede concluir que el orden inercial de las especies (tabla 78) difiere notablemente del 
multianual (tabla 73, figura 51). 
 
ACP: Schefflera sp.> Centronia haemantha> Clusia multiflora > Ocotea calophylla >Axinaea macrophylla > Weinmannia fagaroides > Clethra fagifolia > 
Ternstroemia meridionalis > Miconia ligustrina > Tillandsia sp. 
 
MANOVA: Schefflera sp.> Clusia multiflora > Centronia haemantha> Weinmannia fagaroides >Axinaea macrophylla> Miconia ligustrina >Ocotea calophylla 
>Ternstroemia meridionalis > Macleania rupestris > Clethra fagifolia. 
 
La discrepancia más importante entre estos dos formas de ordenamiento, lo constituye Centronia haemantha tercera especie en producción foliar (10,62%), y 
segunda en importancia inercial (27,42%) después de Schefflera sp. (figura 51). En tanto, Miconia ligustrina sexta en producción de hojas (5,57%), ha 
descendido al octavo lugar de importancia inercial (0,99%), es decir, que su vector está prácticamente sobre el centro de masa (0,0) de los tres planos 
factoriales (tabla 78), es decir, sus valores respecto a las variables (especies) de más ponderación, en cada uno de los dos componentes principales, están 
cerca de sus respectivos promedios. Por lo tanto, M. ligustrina exhibe un comportamiento normal (constante) que no fue susceptible de ser modelado por medio 
de las fluctuaciones de las variables meteorológicas (figura 53m)  
 
Dinámica de la producción foliar y tasas de cambio por especie 
 
La dinámica multianual de la producción foliar de Schefflera sp. fue constante (Anova, p=0,912, N=116). Los valores más bajos se presentaron en septiembre de 
2004 (7,4 ± 2,58 g/m2) y agosto de 2006 (7,5 ± 2,87 g/m2), los más altos en julio de 2005 con 17,2 ± 12,7 g/m2 y octubre de 2006 con 16,9 ± 8,91 g/m2 (figura 
53a). La producción foliar acumulada de Schefflera sp. exhibió una marcada tendencia a incrementarse linealmente con el tiempo, con una tasa de cambio 
multianual de 0,38 g/m2día, lo cual indica que esta especie producirá en promedio cerca de 138,4 g/m2año (ecuación 78, figura 53b). 
 
Ecuación (78): PFASchefflera = 0,377D + 0,799; R2 = 0,678 
 
Donde PHTA es la producción de hojarasca total promedio estimada (g/m2); D, es el tiempo (días); 0,377 es la tasa de cambio multianual. 
 
El tiempo logra explicar el 67,8% del total de la variabilidad de la producción foliar acumulada (PFA). El análisis de residuos (anexo 19) indica que Schefflera sp. 
exhibe un comportamiento ajustado a un modelo lineal, por lo tanto, el intervalo de confianza (95%) de la tasa de producción foliar anual se puede calcular 
razonablemente entre (94,82 y 181,98 g/m2año). Este rango de variación (87,2 g/m2año) es el segundo más amplio registrado para Bosque Maduro, después de 
Centronia haemantha (98,4 g/m2año). Por lo tanto, se puede concluir que Schefflera sp. presenta la doble condición que le permite ser la especie más 
importante del Bosque Maduro: tener el mayor índice de producción foliar y a su vez un amplio espectro de variación, lo cual le permite posicionarse como la 
especie de mayor información o importancia inercial. 
 
En relación con el Bosque Secundario (BS), el comportamiento y la producción foliar multianual de Schefflera sp. han mostrado cambios substanciales: de los 
tres picos de máxima producción observados en el Bosque Maduro (BM), solo coincide el de julio de 2005, pero con valores promedios contrastantes (figura 
42a.d). Por consiguiente, la tasa de cambio multianual de Schefflera sp. se ha incrementado en proporción alta (2,4:1), es decir, su velocidad ha aumentado en 
un 143%. 
 
A pesar de las amplias fluctuaciones de la producción foliar, el comportamiento mensual-multianual de Centronia haemantha fue marcadamente constante 
(Anova, p=0,796, N=116): el valor más bajo se obtuvo en octubre de 2004 (0,83 ± 2,03 g/m2) y el más alto en octubre de 2004 con 14,8 ± 17,4 g/m2 (figura 53c). 
 
La producción foliar acumulada de Centronia haemantha presentó una tendencia a incrementarse proporcionalmente con el tiempo, con una tasa de cambio 
multianual de 0,129 g/m2día, lo cual indica que esta especie aportará cerca de 57 g/m2año (figura 53d, ecuación 79). 
 
Ecuación (79): PFACentronia = 0,129D + 9,981; R2 = 0,234 
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Donde PHTA es la producción de hojarasca total promedio estimada (g/m2); D, es el tiempo (días); 0,129 es la tasa de cambio multianual. 
 
El tiempo consigue explicar el 23,48% del total de la variabilidad de la producción foliar acumulada. El análisis de residuos (anexo 19) indica que Centronia 
haemantha exhibe un comportamiento ajustado a un modelo lineal, por lo tanto la tasa de producción foliar anual se puede calcular razonablemente entre 7,7 y 
106,1 g/m2año. Esta variación (98,4 g/m2año), el más amplio registrado para el Bosque Maduro, hace de C. haemantha la segunda especie en importancia 
inercial (figura 53c,d). 
 
El comportamiento de la dinámica mensual-multianual de la producción foliar de Clusia multiflora fue notoriamente contrastante (Anova, p=0,032, N=116): mayo 
de 2005, con un aporte promedio de 24,75 ± 8,81 g/m2, se diferenció significativamente de los periodos cuya producción mensual estuvieron entre los 4,18 ± 
8,91 g/m2 (Diciembre de 2005) y los 9,0 ± 5,94 g/m2 como lo fue diciembre de 2006 (figura 53e).  
 
La producción foliar acumulada de Clusia multiflora exhibió una marcada tendencia a incrementarse linealmente con el tiempo, con una tasa de cambio 
multianual de 0,285 g/m2día, lo cual indica que esta especie producirá en promedio cerca de 98,69 g/m2año (ecuación 80, figura 53f). 
 
Ecuación (80): PFAClusia = 0,285D - 5,34; R2 = 0,56 
 
Donde PHTAes la producción de hojarasca total promedio estimada (g/m2); D, es el tiempo (días); 0,285 es la tasa de cambio multianual. 
 
El tiempo logra explicar el 56% del total de la variabilidad de la producción foliar acumulada (PFA). El análisis de residuos (anexo 19) indica que Clusia multiflora 
exhibe un comportamiento ajustado a un modelo lineal, por lo tanto, el intervalo de confianza (95%) de la tasa de producción foliar anual se puede calcular entre 
(56,14 y 141,24 g/m2año). Esta variación (85,2 g/m2año) es la tercera más amplia registrada para el Bosque Maduro, después de Schefflera sp. (87,2 g/m2año). 
Por lo tanto, se puede concluir que Clusia multiflora por ser codominante en la producción foliar multianual (figura 51) y tener una moderada variabilidad (tabla 
78) se puede considerar como la tercera especie en importancia inercial después de Centronia haemantha. 
 
En relación con el Bosque Secundario (BS), la variabilidad de la dinámica y la velocidad de la producción foliar multianual de Clusia multiflora han disminuido 
ostensiblemente: de los cuatro picos de máxima producción observados en el BS (figura 42a), el único pico registrado para el Bosque Maduro, mayo de 2005 
(figura 53e), coincidió con el del BS (24,8 - 25,6 g/m2). Por consiguiente, la tasa de cambio multianual de C. multiflora se redujo en proporción (1,6:1), es decir, 
su velocidad se ha reducido en un 37,8%. 
 
Weinmannia fagaroides, a pesar de las amplias fluctuaciones de su producción foliar, su comportamiento mensual-multianual fue marcadamente constante 
(Anova, p=0,834, N=116): el valor más bajo se obtuvo en noviembre de 2004 (1,08 ± 0,87 g/m2) y el más alto en abril de 2006 con 7,7 ± 5,49 g/m2 (figura 53g). 
 
La producción foliar acumulada de Weinmannia fagaroides presentó una tendencia a incrementarse proporcionalmente con el tiempo, con una tasa de cambio 
multianual de 0,106 g/m2día, lo cual indica que esta especie aportará cerca de 34,2 g/m2año (figura 53h, ecuación 81). 
 
Ecuación (81): PFAWeinmannnia = 0,106D - 4,507; R2 = 0,258 
 
Donde PHTA es la producción de hojarasca total promedio estimada (g/m2); D, es el tiempo (días); 0,106 es la tasa de cambio multianual. 
 
El tiempo logra explicar el 25,8% del total de la variabilidad de la producción foliar acumulada (PFA). El análisis de residuos (anexo 19) indica que Weinmannia 
fagaroides exhibe un comportamiento ajustado a un modelo lineal, por lo tanto, el intervalo de confianza (95%) de la tasa de producción foliar anual se puede 
calcular entre (4,07 y 64,66 g/m2año). Esta variación (60,6 g/m2año) es la cuarta más amplia registrada para el Bosque Maduro, después de Clusia multiflora 
(85,1 g/m2año). Por lo tanto, se puede concluir que Weinmannia fagaroides por ser subdominante en la producción foliar multianual (figura 51) y tener una 
moderada variabilidad se puede considerar como la quinta especie en importancia inercial después de Ocotea calophylla (tabla 78). 
 
En relación con el Bosque Secundario (BS), la variabilidad de la dinámica y la velocidad de la producción foliar multianual de Weinmannia fagaroides han 
disminuido apreciablemente: de los tres picos de máxima producción registrados para el BS (figura 42a), el único periodo de máxima producción observado en 
abril de 2006 (7,7 g/m2) para el Bosque Maduro (figura 53g) se ha desfasado tanto en el tiempo que coincide con el valor más bajo del 2006 en el BS (2,9 g/m2). 
Por consiguiente, la tasa de cambio multianual de C. multiflora cambió en proporción (1,4:1) es decir, su velocidad se ha reducido en un 26,79%. 
 
La dinámica de la producción foliar mensual-multianual de Ocotea calophylla presentó fuertes oscilaciones (figura 53i): el valor más alto se registró en mayo de 
2006 (7,7 ± 5,49 g/m2) y el más bajo en julio del mismo año 2006 (0,0 g/m2). Sin embargo, su comportamiento se puede considerar como moderadamente 
constante (Anova, p=0,705, N=116). 
 
La producción foliar acumulada de Ocotea calophylla mostró una tendencia lineal, con una tasa de cambio multianual de 0,073 g/m2día, lo cual indica que esta 
especie aportará en promedio cerca de 22,9 g/m2año (figura 53j, ecuación 82). 
 
Ecuación (82): PFAOcotea = 0,073D - 4,507; R2 = 0,258 
 
Donde PHTA es la producción de hojarasca total promedio estimada (g/m2); D, es el tiempo (días); 0,073 es la tasa de cambio multianual. 
 
El tiempo determina el 20,6% del total de la variabilidad de la producción foliar acumulada (PFA). El análisis de residuos (anexo 19) indica que Ocotea 
calophylla se ajusta aceptablemente a un modelo lineal, por lo tanto, su tasa de producción foliar anual se puede estimar entre (-1,23 y 46,68 g/m2año). Este 
rango de variación atípico (47,91 g/m2año) es el quinto más amplio después de Weinmannia fagaroides (60,6 g/m2año). Por lo tanto, se puede concluir que O 
calophylla, a pesar de su baja producción foliar multianual (figura 51), se puede considerar como la cuarta especie en importancia inercial del Bosque Maduro, 
debido al notable aporte (86,5%) que realiza con respecto a la cuarta componente principal (tabla 78), y particularmente a su amplio espectro productivo 
multianual (CV = 141,97%, N= 116). 
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En relación con el Bosque Secundario (BS), la variabilidad de la dinámica y la velocidad de la producción foliar (PF) multianual de Ocotea calophylla han 
cambiado perceptiblemente. El único pico de máxima producción del BS (mayo de 2005, figura 42f), está desfasado en un año con respecto al mayor pico de 
máxima producción del Bosque Maduro, BM (mayo 2006, figura 53i). Sin embargo, estos picos son relativamente similares: 5,82 - 5,63 g/m2. En contraste, el 
rango de variación de la PF anual disminuyó: pasó de 53,94 g/m2año en el BS, a 47,91 g/m2año en el BM. Por consiguiente, y debido al mayor número de picos 
productivos, la tasa de cambio multianual de O. calophylla se incrementó en un 26,79%. Este aumento de velocidad, aunado a la dinámica fluctuante de su PF, 
hacen que O. calophylla ascienda, de la quinta categoría inercial del BS, a la cuarta en el BM (tabla 78). 
 
El comportamiento de la producción foliar mensual-multianual de Axinaea macrophylla fue relativamente constante (Anova, p=1,0, N=116), con un coeficiente de 
variación (CV) mensual de 30,6%. El valor más alto se registró en octubre de 2004 (4,2 ± 4,85 g/m2) y el más bajo en noviembre de 2006 con 1,4 ± 1,85 g/m2 
(figura 53k). 
 
La producción foliar acumulada de Axinaea macrophylla presentó una tendencia lineal, con una tasa de cambio multianual de 0,080 g/m2día, lo cual indica que 
esta especie aportará cerca de 32,3 g/m2año (figura 53l, ecuación 83). 
 
Ecuación (83): PFAAxinaea = 0,08D - 0,113; R2 = 0,164 
 
Donde PFA es la producción foliar acumulada (g/m2); D, es el tiempo (días); 0,080 es la tasa de cambio multianual; 0,113 es la constante o corte con el eje Y. 
 
El tiempo establece el 16,4% del total de la variabilidad de la producción foliar acumulada (PFA). El análisis de residuos (anexo 19) indica que Axinaea 
macrophylla se ajusta bien a un modelo lineal, por lo tanto, su tasa de producción foliar anual se puede estimar entre 1,96 y 62,46 g/m2año. Este rango de 
variación (60,5 g/m2año) es el quinto más amplio después de Weinmannia fagaroides (60,6 g/m2año). Por lo tanto, se puede concluir que Axinaea macrophylla, 
a pesar de su baja producción foliar multianual (figura  51), se puede considerar como la quinta (5) especie en importancia inercial del Bosque Maduro, debido a 
la considerable contribución (63%) que realiza con respecto a la quinta componente principal (tabla 94) y a la extensa heterogeneidad de su espectro productivo 
multianual (CV = 141,16%, N= 116). 
 
Axinaea macrophylla, con una menor contribución inercial global del 4,72%, ocupa el mismo nivel de importancia que Ocoteacalophylla (8,07%) con relación al 
Bosque Secundario.  
 
La dinámica de la producción foliar mensual-multianual de Miconia ligustrina fue razonablemente constante (Anova, p=0,963, N=116), con un coeficiente de 
variación (CV) mensual de 29,29%. El valor más alto se registró en mayo de 2005 (4,25 ± 2,89 g/m2) y el más bajo en junio de 2005 con 1,3 ± 0,69 g/m2 (figura 
53m). 
 
La producción foliar acumulada de Miconia ligustrina presentó una tendencia lineal, con una tasa de cambio de 0,074 g/m2día, lo cual indica que esta especie 
aportará cerca de 32,3 g/m2año (figura 53n, ecuación 84). 
 
Ecuación (84): PFAMiconia = 0,074D - 0,125; R2 = 0,396 
 
Donde PFA es la producción foliar acumulada (g/m2); D, es el tiempo (días); 0,074 es la tasa de cambio multianual; 0,125 es la constante o corte con el eje Y. 
 
El tiempo explica el 16,4% del total de la variabilidad de la producción foliar acumulada (PFA). Según el análisis de residuos (anexo 19), Miconia ligustrina se 
ajusta muy bien a un modelo lineal, por lo tanto, su tasa de producción se puede calcular entre 11,76 y 42,46 g/m2año. Este estrecho rango de variación (30,5 
g/m2año) denota tanto la baja posición inercial de esta especie en el Bosque Maduro (tabla 78), como la capacidad de producir hojas constantemente, a pesar 
de las amplias oscilaciones del clima (CV = 74,58%, N= 116). Nótese como, el estrecho margen de variación del comportamiento foliar de M. ligustrina se ve 
reflejado en la falta de asociación con las variables meteorológicas (tabla 79), lo cual incidió en la ausencia de un modelo que pudiera explicar las variaciones de 
esta especie en el ámbito sucesional del Bosque Maduro. 
 
En relación con el Bosque Secundario (BS), el cambio más notorio de la dinámica y de la velocidad de la producción foliar (PF) multianual de Miconia ligustrina 
consistió en la reducción del periodo de máxima producción: de tres meses de alta producción con un aporte de 24,4 g/m2 (febrero a junio de 2005, figura 42c), 
pasó en el Bosque Maduro a 4,25 g/m2 (mayo 2005, figura 53m). El rango y el coeficiente de variación de la PF pasaron de 49,9 g/m2año y 42,2% en el BS, a 
30,8 g/m2año y 29,3% en el Bosque Maduro (BM).Por consiguiente, la tasa de cambio multianual de M. ligustrina disminuyó su velocidad en un 41,7%. La 
pérdida de velocidad y de variabilidad hacen que M. ligustrina descienda, de la quinta (5) categoría inercial del BS, a la novena (9) en el BM (tabla 78). 
 
El curso de la producción foliar mensual-multianual de Ternstroemia meridionalis fue razonablemente constante (Anova, p=0,242, N=116), con un coeficiente de 
variación (CV) mensual de 60,73%. El valor más alto se registró en mayo de 2005 (5,48 ± 4,04 g/m2) y el más bajo en junio de 2005 con 0,5 ± 0,48 g/m2 (figura 
53o). 
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a       b 
 
c       d 
 
e      f 
 
g      h 
Figura 53. A la izquierda, la producción foliar (PF) y a la derecha, la tendencia de la producción foliar acumulada (PFA) de: (a) y (b) Schefflera sp.; (c) y (d) 
Centronia haemantha; (e) y (f) Clusia multiflora; (g) y (h) Weinmannia fagaroides en el Bosque Maduro, cuenca alta del río Pamplonita de agosto 2004 a 
diciembre 2006. 
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Figura 53a. A la izquierda, la producción foliar (PF) y a la derecha, la tendencia de la producción foliar acumulada (PFA) de: (i) y (j) Ocotea calophylla; (k) y (l) 
Axinaea macrophylla; (m) y (n) Miconia ligustrina; y (o) y (p) Ternstroemia meridionalis en el Bosque Maduro, cuenca alta del río Pamplonita de agosto 2004 a 
diciembre 2006. 
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La producción foliar acumulada de Ternstroemia meridionalis presentó una tendencia lineal, con una tasa de cambio de 0,054 g/m2día, lo cual indica que esta 
especie aportará cerca de 22,7 g/m2año (figura 53p, ecuación 85). 
 
Ecuación (85): PFATernstroemia = 0,054D + 2,989; R2 = 0,308 
Donde PFA es la producción foliar acumulada (g/m2); D, es el tiempo (días); 0,054 es la tasa de cambio multianual; 2,989 es la constante o corte con el eje Y. 
 
El tiempo determina el 16,4% del total de la variabilidad de la producción foliar acumulada (PFA). Según el análisis de residuos (anexo 19), Ternstroemia 
meridionalis se ajusta a un modelo lineal: su tasa de producción se puede calcular entre (9,06 y 36,34 g/m2año). Este rango de variación (27,28 g/m2año) fue el 
más estrecho de las especie del Bosque Maduro y denota su baja posición inercial (tabla 78). Sin embargo, la capacidad de producir hojas (g/col) es 
relativamente constantemente (CV=112,95%, N=116). Nótese como, esta moderada variación comportamental se ve reflejada en la falta de una fuerte 
asociación con las variables meteorológicas (tabla 79). No obstante, se logró desarrollar un modelo que explica las variaciones de esta especie en el ámbito 
sucesional del Bosque Maduro (ecuación 89). 
 
Modelación de la producción foliar (PF) 
 
La PF de Centronia haemantha, en el ámbito univariado, no se correlacionó con ninguno de las variables meteorológicas (tabla 79). No obstante, el modelo que 
mejor describe el comportamiento multianual de la PF (figura 53c) es de la forma: 
 
Ecuación (86): PFCentronia = 0,113(E) - 2,333(B) - 0,842(T) + 11,949; R2 = 0,296 
 
Donde E, es la evaporación total (mm); B, es el brillo solar (horas); T, es la temperatura mínima del aire (ºC). 11,949, es la constante o corte con el eje Y. Los 
análisis de residuos y de colinealidad se resumen en el anexo 20. 
 
Tabla 79. Correlación de la producción foliar (g/m2) de las especies del BM con las variables meteorológicas (Estación ISER-Pamplona) de agosto 2004 a 
diciembre 2006 (N=29). (a) Pearson (r). La correlación es significativa a dos colas (*0.05 **0.01) 
Especie Tmed Tmáx Tmín HR (%) 
Lluvia Eva Emed Viento 
(km) 
Brillo 
media 
Bsuma 
(horas) °C (mm) 
Schefflera sp. (a)-0,080 0,002 -0,098 0,179 0,020 -0,043 -0,083 0,010 -0,081 0,048 0,678 0,993 0,612 0,354 0,919 0,826 0,667 0,959 0,675 0,804 
Centronia  
haemantha 
0,085 0,025 -0,025 -0,062 -0,109 0,340 0,097 0,007 -0,051 0,015 
0,663 0,897 0,897 0,748 0,575 0,071 0,616 0,972 0,794 0,936 
Clusia 
 multiflora 
0,251 0,037 0,314 0,500** 0,407* -0,442* 0,065 0,122 -0,327 -0,275 
0,189 0,851 0,097 0,006 0,029 0,016 0,739 0,527 0,083 0,149 
Ocotea  
calophylla 
-0,081 -0,053 -0,068 0,113 -0,008 0,049 -0,077 -0,117 0,164 0,227 
0,678 0,783 0,726 0,558 0,967 0,800 0,691 0,544 0,396 0,236 
Weinmannia  
fagaroides 
0,229 -0,078 0,428 -0,103 0,376 -0,114 -0,045 0,224 -0,458 -0,432 
0,232 0,688 0,020* 0,596 0,045* 0,555 0,816 0,243 0,012* 0,019* 
Axinaea 
macrophylla 
0,266 0,288 0,094 -0,039 -0,239 0,303 0,287 0,155 0,062 0,172 
0,163 0,130 0,626 0,841 0,211 0,110 0,131 0,421 0,750 0,371 
Miconia 
ligustrina 
0,322 0,274 0,296 0,116 0,110 -0,053 0,098 0,146 -0,200 -0,071 
0,088 0,151 0,119 0,550 0,570 0,783 0,613 0,448 0,298 0,714 
Ternstroemia 
meridionalis 
0,274 0,270 0,154 0,166 0,052 -0,232 0,345 0,302 -0,067 -0,113 
0,150 0,157 0,424 0,391 0,789 0,225 0,067 0,111 0,730 0,558 
 
La ecuación (86) explica el 29,6% de toda la variación mensual-multianual de la PF de Centronia haemantha: mientras el brillo solar y la temperatura mínima 
disminuyen la caída de hojas, los incrementos abruptos de la evaporación, la aceleran. Nótese como, entre octubre de 2005 y enero de 2006, la PF se 
incrementa notoriamente al igual que la evaporación, aunque en forma ligeramente desfasada (figura 53c). Asimismo, la fuerte caída en la PF, entre octubre y 
diciembre de 2004, coincide con el descenso apreciable de la evaporación. No obstante, entre abril y septiembre de 2005, cuando la PF es particularmente 
constante (5,35 ± 0,52 g/m2), la evaporación exhibe una de las fluctuaciones más representativas. Esto se debe a que, la temperatura mínima y el brillo solar, 
permanecieron relativamente constantes. 
 
La PF de Clusia multiflora, en el ámbito univariado, se correlacionó directamente con la humedad relativa del aire y la precipitación, e inversamente con la 
evaporación (tabla 96). No obstante, la relación de asociación más estrecha encontrada fue entre la evaporación y la PF es de tipo cuadrática (r=0,545, figura 
54a): sí la amplitud de la variación de evaporación llegase a incrementarse más allá de los 140 mm y cayese por debajo de los 60 mm, entonces la PF estaría 
entre 25,8 g/m2 y 26,87 g/m2 si la evaporación fuese de 160 y 40 mm respectivamente. Nótese cómo, si se presentase un cambio substancial en la frecuencia 
de los ciclos de evaporación, sean estos por exceso o por defecto, C. multiflora respondería de la misma manera, es decir, aumentando la tasa de defoliación y 
por consiguiente reduciendo su capacidad fotosintética, por pérdida de superficie foliar.  
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a      b 
Figura 54. Relación de la producción foliar (PF) de (a) Clusia multiflora con la evaporación total y (b) Weinmannia fagaroides con el brillo solar en el Bosque 
Maduro, cuenca alta del río Pamplonita de agosto de 2004 a diciembre de 2006. 
 
En el ámbito uni y multivariado, el modelo que mejor describe el comportamiento multianual de la PF de Clusia multiflora (figura 54a) es de la forma: 
 
Ecuación (87): PFClusia = 0,005(E)2 - 1,009(E) + 59,202; R2 = 0,545 
Ecuación (87a): PFClusia = 0,618(HR) + 0,135(V) - 4,489; R2 = 0,51 
Donde E es la evaporación (mm); HR, es la humedad relativa (%); V, es el recorrido del viento (Km); 11,949, es la constante o corte con el eje (Y). 
 
La ecuaciones (87 y 87a) determinan el 51% y 55% de toda la variación mensual-multianual de la PF de Clusia multiflora. La fluctuación simultánea de la 
humedad relativa (HR) y del recorrido del viento afectan directamente la caída de hojas. Entre marzo y agosto de 2005, el incremento de la PF coincidió con la 
oscilación concomitante más representativa de la HR y del viento: entre marzo y mayo estos Variables se incrementan acelerando notablemente la PF, para 
luego descender apreciablemente entre junio y agosto, disminuyendo notoriamente la PF. Obsérvese como, a pesar del fuerte incremento del viento, el 
descenso de la HR es el factor ambiental más determinante y que explica con mayor claridad la caída abrupta de la PF de Clusia multiflora en el Bosque 
Maduro (figura 53e). La importancia de la HR en la dinámica de la PF se puede apreciar claramente cuando la amplitud de las fluctuaciones de la HR y la PF se 
reducen y sus valores promedios tienden a disminuir simultáneamente entre noviembre de 2005 y diciembre de 2006, periodo en el cual, el viento fluctúa 
ampliamente y tiende a incrementarse ligeramente. 
 
Con relación al Bosque Secundario (BS), la estimación del comportamiento de la PF de Clusia multiflora, se ha incrementado en un 29% (ecuación 52), lo cual 
implica que la respuesta adaptativa de esta especie, frentea las condiciones ambientales, se hace más dependiente de las variaciones de la humedad relativa y 
del viento (figura 42a). Por consiguiente, la variabilidad de la dinámica de la PF de C. multiflora, en el Bosque Maduro (BM), se incrementa un 33% y 28%, si se 
presentan fuertes oscilaciones en la humedad relativa y el viento, respectivamente. Apréciese cómo, el coeficiente de variación en el BM (42,62%) es mayor que 
en el BS (30,19%). 
 
 La dinámica de la PF de Weinmannia fagaroides se asoció directamente con la temperatura mínima y la precipitación, e inversamente con el brillo solar (tabla 
96). A pesar de estas estrechas relaciones, el modelo desarrollado para esta especie involucra el brillo solar y la humedad relativa (Ecuación 88 y 88a): 
 
Ecuación (88): PFWeinmannia = -1,198(B) - 0,122(HR) + 17,828; R2 = 0,336 
Ecuación (88a): PFWeinmannia = -0,853B + 6,765; R2 = 0,21 
 
Donde B, es el brillo solar (horas promedio); HR, es la humedad relativa (%); 17,828 es la constante o corte con el eje (Y). 
 
Las ecuaciones (88 y 88a) determinan el  33,6% y 21% de toda la variabilidad mensual-multianual de la PF de Weinmannia fagaroides. La fluctuación 
simultánea del brillo solar (B) y la humedad relativa (HR) afecta inversamente la caída de hojas. Entre marzo y agosto de 2006, el mayor incremento de la PF 
(2,4 – 6,3 g/m2) coincidió con la mayor oscilación del brillo solar (5,7 – 2,4 horas) y con un continuo descenso de la HR (figura 53g). En contraste con el 
comportamiento de Clusia multiflora, los incrementos súbitos de la HR, que deberían disminuir la PF, coinciden con los picos de Octubre de 2004, junio y 
noviembre de 2005 y marzo de 2006. Esto se debe a que los descensos abruptos del brillo solar inducen, con mayor determinación (tabla 79, anexo 20), el 
aumento de la PF de W fagaroides, y por consiguiente atenúan el efecto de la HR., es decir, las horas promedio del brillo solar exhiben una mayor tasa de 
cambio (-0,853, figura 54b) que la HR (-0,031) con respecto a la PF. Por lo tanto, se pude concluir que el brillo solar es el factor ambiental más determinante y 
que explica con mayor claridad la caída abrupta de la PF de Weinmannia fagaroides en el Bosque Maduro (figura 53g y 54b). 
 
En relación con el Bosque Secundario (BS), la diferencia fundamental de la modelación del comportamiento foliar de Weinmannia fagaroides, se relaciona con 
la sustitución del factor térmico (temperatura mínima del aire, ecuación 58) por el del brillo solar (horas promedio, ecuación 88). Este cambio implica una 
respuesta adaptativa diferencial de Weinmannia fagaroides frente a acondiciones ambientales contrastantes imperantes al interior de cada comunidad 
sucesional: mientras en el Bosque Secundario, la PF se acrecienta exponencialmente frente a los incrementos de la temperatura mínima del aire (figura 43a), en 
el Bosque Maduro, la PF disminuye proporcionalmente al aumento de las horas promedio del brillo solar (figura 54b). En cuanto a la humedad relativa, la PF de 
W. fagaroides disminuye en el BS con una tasa de cambio mucho mayor (-0,172) en relación al BM (-0,031) en proporción (5,5:1). Estas respuestas adaptativas, 
sugieren que W. fagaroides, en elámbito sucesional del Bosque Maduro, es menos sensible frente a los cambios abruptos de la temperatura y de la humedad 
relativa.  
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La PF de Ternstroemia meridionalis, en el ámbito univariado, no se correlacionó con ninguna variable meteorológica (tabla 96). No obstante, el modelo que 
mejor describe el comportamiento multianual de la PF (figura 53o) es de la forma: 
 
Ecuación (89): PFTernstroemia = 0,037(V) + 0,104(HR) - 11,069; R2 = 0,268 
 
Donde V, es el recorrido del viento (Km); HR, es la humedad relativa (%); 11,069, es la constante o corte con el eje (Y). 
 
La ecuación (89) determina el 26,8% de toda la variación mensual-multianual de la PF de Ternstroemia meridionalis. La fluctuación simultánea del recorrido del 
viento y de la humedad relativa (HR) afecta directamente la caída de hojas: en marzo y mayo de 2005, el incremento de la PF (4,15 – 5,48 g/m2) coincidió con el 
aumento del recorrido del viento (119,1 – 140,9 Km) y de la humedad relativa (79 – 89%). Sin embargo, el modelo estima estos meses de máxima producción 
por defecto en 1,6 y 3,4 g/m2 y los de mínima (octubre de 2005 y febrero de 2006) por exceso en 1,3 y 1,7 g/m2 (figura 53o). La importancia del recorrido del 
viento en la dinámica de la PF se puede apreciar en el 2005, cuando su régimen de distribución bimodal se encuentra desfasado con respecto a los dos picos 
de máxima PF, mientras en el 2006, los regímenes de la PF y del viento fueron unimodales. Obsérvese como, en comparación con Clusia multiflora, el 
comportamiento de la PF y de la humedad relativa, en el 2005, fueron unimodales (figura 53e). 
 
En relación con el Bosque Secundario (BS), la diferencia de la modelación del comportamiento foliar de Ternstroemia meridionalis, se relaciona con la reducción 
y la sustitución del orden de importancia de las variables ambientales: la humedad relativa, el recorrido del viento y la evaporación media, en su orden y 
ponderadas por la precipitación, determinan el 65% de la variabilidad de la PF en el BS (ecuación 60), mientras que en el Bosque Maduro, el recorrido del viento 
y la humedad relativa explican el 26,8% (ecuación 89). El cambio de modelo implica que la respuesta adaptativa de Weinmannia fagaroides se hace menos 
dependiente de las variaciones de las acondiciones ambientales, en particular de la humedad relativa, en proporción (3:1), es decir, su sensibilidad se ha 
reducido a una tercera parte. Por consiguiente, si se presentasen fuertes oscilaciones de la humedad relativa y del viento, la dinámica de la PF de W. fagaroides 
se verá afectada más de tres (3) veces en la comunidad de BS que en la de Bosque Maduro, debido a la diferencia proporcional (1,5:1) del viento entre estas 
comunidades. 
 
Producción foliar anual de las especie más productoras de hojarasca 
 
La producción foliar anual de las especies del Bosque Maduro (BM) fue constante: Weinmannia fagaroides y Ocotea calophylla incrementaron su producción en 
el 2006; las otras seis (6), lo hicieron en el 2005 (figura 55). Sin embargo, en la interacción (año*mes), Clusia multiflora mostró una diferencia importante (Anova, 
p=0,024, N=48), mayo (16 g/m2) fue el periodo de máxima producción foliar, particularmente en el 2005 (24,8 g/m2). Esto indica que C. multiflora es la única 
especie del BM sensible a los cambios mensuales. 
 
En contraste con el Bosque Secundario, las especies del Bosque Maduro mantienen constante sus tasas anuales de producción foliar, lo cual implica que en la 
comunidad de mayor desarrollo sucesional, las especies tienden a ser significativamente independientes de las variaciones anuales del clima, y por 
consiguiente ya se ha alcanzado en gran parte, un estado homeostático importante. 
 
Análisis de componentes principales (ACP) de la producción foliar anual (PF anual) por especie 
 
Ejes pricipales 
 
Los tres primeros ejes principales, de la PF (g/col), de las 16 especies del Bosque Maduro, representan el 77,89 y el 75,67% de la variabilidad total para el 2005 
y 2006 (tabla 80). La diferencia porcentual se debe al mayor aporte de hojas que realizaron Schefflera sp., Clusia multiflora y Centronia haemantha en el 2006 
(figura 55). 
 
Tabla 80. Comparación anual de los valores propios de la PF de las especies (g/col) del BM. Enero de 2005 a diciembre de 2006 (N=240). 
 
Componente 
Principal 
2005 2006 
Valor  
propio  
Varianza Acumulado Valor  
propio  
Varianza Acumulado 
(%) (%) 
1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 
10 
11 
12 
13 
14 
15 
16 
13,15 
10,17 
7,25 
2,36 
1,88 
1,20 
1,00 
0,70 
0,59 
0,36 
0,27 
0,20 
0,10 
0,01 
0,00 
0,00 
33,50 
25,92 
18,47 
6,00 
4,79 
3,07 
2,55 
1,79 
1,50 
0,92 
0,68 
0,52 
0,26 
0,03 
0,00 
0,00 
33,50 
59,42 
77,89 
83,89 
88,68 
91,75 
94,30 
96,09 
97,58 
98,51 
99,19 
99,70 
99,96 
100,00 
100 
100 
12,04 
8,20 
5,74 
2,85 
2,16 
1,32 
0,83 
0,36 
0,32 
0,21 
0,18 
0,05 
0,04 
0,02 
0,00 
0,00 
35,08 
23,87 
16,72 
8,31 
6,30 
3,84 
2,41 
1,06 
0,93 
0,62 
0,52 
0,15 
0,12 
0,05 
0,01 
0,00 
35,08 
58,95 
75,67 
83,97 
90,28 
94,12 
96,53 
97,59 
98,53 
99,15 
99,67 
99,82 
99,93 
99,98 
100 
100 
 
El ACP comparativo de la PF anual de las especies del Bosque Maduro (2005 y 2006), muestra cambios en la longitud (norma) y en el ángulo (correlación) que 
los vectores (especies) forman con las componentes principales (tabla 99). En el 2005, las tres (3) especies con mayor inercia tienen el mayor índice de 
correlación con cada uno de los tres (3) primeros componentes principales: Schefflera sp.con la CP1, Clusia multiflora con la CP2, y Centronia haemantha con la 
CP3. En el 2006, C. haemantha se asoció más con la CP2 y C. multiflora con la CP3. Axinaea  macrophylla, Ocotea calophylla y Weinmannia fagaroides, se 
pueden considerar como especies de segundo orden inercial, debido a que están correlaciones con los componentes de menor importancia (CP4 y CP5). 
 
Productividad primaria neta del bosque altoandino en la cuenca del río Pamplonita (Norte de Santander, Colombia). Sucesión regenerativa del bosque altoandino. Universidad Nacional de Colombia.  
Miguel Antonio Murcia Rodríguez, miguel.murcia.r@gmail.com 
120 
 
Figura 55. Comparación de la producción foliar anual de las especies más productoras de hojarasca en el Bosque Maduro. 
 
Tabla 81. Correlación de la PF anual (g/col) de las especies del BM con los ejes principales. Años 2005-2006 (N=240/especie). 
Especie 2005 2006 Eje 1  Eje 2 Eje 3 Eje 4 Eje 5 Eje 1  Eje 2 Eje 3 Eje 4 Eje 5 
Axinaea macrophylla 
Centronia haemantha 
Clethra fagifolia 
Clusia multiflora 
Diplostephium rosmarinifolium 
Macleania rupestris 
Miconia ligustrina 
Myrsine dependens 
Ocotea calophylla 
Pentacalia sp. 
Rhamnus goudotiana 
Schefflera sp. 
Ternstroemia meridionalis 
Tillandsia sp. 
Viburnum triphyllum 
Weinmannia fagaroides 
0,24 
0,43 
0,14 
-0,25 
0,01 
-0,27 
-0,07 
-0,10 
0,00 
0,01 
0,06 
-0,93 
0,07 
0,01 
0,17 
0,04 
0,00 
0,60 
0,14 
-0,78 
0,00 
0,03 
-0,14 
0,03 
0,08 
0,00 
-0,02 
0,34 
-0,14 
-0,01 
-0,10 
-0,07 
0,11 
0,68 
0,00 
0,57 
-0,15 
-0,06 
-0,14 
-0,11 
-0,14 
-0,15 
-0,10 
0,12 
-0,04 
-0,06 
0,08 
-0,16 
-0,91 
0,05 
-0,55 
0,01 
0,13 
0,11 
0,08 
0,10 
0,25 
0,13 
0,06 
-0,03 
-0,01 
0,13 
-0,50 
0,25 
0,16 
0,00 
-0,04 
0,02 
0,11 
0,08 
0,51 
-0,07 
0,87 
0,11 
-0,07 
0,00 
-0,32 
0,34 
0,05 
-0,46 
0,25 
0,31 
0,14 
0,05 
0,04 
-0,04 
-0,09 
-0,17 
-0,01 
0,08 
0,02 
-0,98 
0,14 
-0,12 
0,12 
0,03 
-0,03 
-0,76 
-0,15 
0,75 
0,07 
0,04 
0,13 
-0,06 
-0,12 
0,08 
0,03 
-0,13 
0,24 
0,03 
-0,06 
0,10 
0,15 
0,56 
-0,07 
0,65 
-0,05 
-0,14 
-0,15 
-0,06 
-0,26 
-0,06 
-0,05 
0,13 
0,01 
0,06 
-0,10 
-0,26 
-0,06 
-0,02 
0,09 
-0,09 
0,02 
-0,13 
-0,35 
-0,07 
-0,92 
-0,02 
0,08 
0,00 
0,18 
0,01 
0,03 
0,38 
0,45 
-0,09 
0,48 
-0,06 
0,13 
-0,05 
-0,04 
0,01 
-0,22 
0,15 
-0,15 
-0,01 
-0,17 
0,00 
0,25 
-0,81 
 
Planos factoriales 
 
En los primeros planos factoriales (ejes 1 y 2), Schefflera sp. aumenta su alto grado correlación negativo con respecto a la primera componente principal (tabla 
100), pero disminuye y cambia de signo con relación a la segunda componente principal, de tal modo que los valores, en el 2006, se ordenan más 
estrechamente sobre la parte negativa del eje horizontal con un ángulo más agudo (figura 56a). Centronia haemantha, en el 2005, se relacionó directamente 
con ambas componentes principales (0,43 y 0,60) dispersando la mayoría de sus valores hacia la parte positiva del eje horizontal; mientras, en el 2006, 
disminuye su asociación con el primer eje (0,31) y establece una relación inversa más estrecha con el segundo (-0,76), lo cual implica que C. haemantha agrupa 
más densamente los valores y los ordena hacia la región negativa del eje vertical. En contraste, Clusia multiflora, en el 2005, se correlacionó inversamente con 
las dos componentes principales (-0,25 y -0,78) de modo que los registros quedan orientados más hacia la parte negativa del eje vertical. En el 2006, la relación 
con la primera componente se reduce notablemente (0,05) y con respecto a las segunda componente su sentido de asociación cambia (0,75), por consiguiente 
el ordenamiento de los valores, ahora más agrupados, se ubican paralelamente a lo largo de la región positiva del eje vertical. 
 
El máximo aporte foliar de Schefflera sp. se produjo en abril de 2005 y octubre de 2006 (21,5 y 19,5 g/col), Centronia haemantha realizó su mayor aporte en 
junio de 2005 y enero de 2006 (17,5 y 19,8 g/col) y Clusia multiflora en mayo de 2005 y septiembre de 2006 (21,7 y 12,5 g/col). Apréciese cómo los picos de 
máxima producción absoluta de estas especies están desfasados en el tiempo, y a excepción de C. multiflora, estos se mantienen constantes. Por consiguiente, 
se puede concluir que C. multiflora cambia substancialmente de longitud y sentido vectorial, y por lo tanto, es la única especie de alta producción del Bosque 
Maduro que es sensible a las fluctuaciones del clima en el ámbito mensual. 
 
En los segundos planos factoriales (ejes 1 y 3), Centronia haemantha y Clusia multiflora se asocian entre sí y con la tercera componente principal (0,68 y 0,57), 
de modo que jalonan y ordenan parte de los valores sobre la región positiva del plano (figura 56b). La correlación entre las estas especies se hace más estrecha 
en el 2006 agrupando más densamente los valores y acercándolos más hacia la región positiva del eje vertical. Obsérvese como, el incremento del índice de 
asociación C. multiflora-eje vertical (tabla 1005) acentúa la asimetría de la nube de puntos y le permite sobresalir del elipsoide ubicándose en la región positiva 
del plano factorial (2006) de tal forma que ahora no guarda ninguna relación con Schefflera sp. 
 
En el ámbito mensual, se puede apreciar como algunos registros de mayo (2005) apenas logran llevar el vector de Clusia multiflora al límite superior del 
elipsoide, mientras que el de septiembre (2006) ejerce la suficiente inercia para que salga del circulo de confiabilidad. Centronia haemantha, muestra cómo, a 
pesar de la reducción en la cuantía de los periodos de máxima producción foliar (junio de 2005 y enero 2006), la norma y el ángulo que forma con la tercera 
componente principal permanecen relativamente constantes. En contraste, el vector de Schefflera sp. sobresale del elipsoide en el 2006, debido a los aportes 
de octubre, marzo y diciembre, el cual, en comparación con el primer plano factorial (figura 56a), se incrementa notablemente por los aportes de abril, julio y 
mayo de 2005, valores estos con alto peso en la segunda componente principal (tabla 81). 
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En general se puede apreciar cómo, en los segundos planos factoriales, el comportamiento vectorial de las especies de mayor importancia inercial no cambia 
significativamente de magnitud ni se alejan substancialmente del límite de confiabilidad. La nube de puntos también se aprecia sin cambios notorios, solo un 
ligero aumento en la densidad de los valores respecto al centroide o centro de masa del elipsoide. 
 
En los terceros planos factoriales (ejes 2 y 3), Centronia haemantha y Clusia multiflora mostraron los índices de correlación más altos (tabla 81), de los cuales el 
cambio más importante se relaciona con la inversión del sentido de asociación con respecto a la segunda componente principal: C. haemantha de una relación 
directa (0,60) en el 2005, pasó a una asociación inversa de mayor magnitud en el 2006 (-0,76) de modo que ahora halan y ordenan parte de los valores sobre la 
región negativa del eje horizontal (figura 56c). En el caso de C. multiflora ocurre todo lo contrario: de una relación inversa (-0,78) en el 2005, pasó a una 
asociación directa en el 2006 con similar magnitud (0,75). El intercambio recíproco (2005-2006) del sentido vectorial de estas especies se debe a su relación 
ortogonal, es decir, el ángulo que conforman entre sí es de 90º, y el coseno de 90 es igual a cero (0), por lo tanto no existe correlación entre ellas. Esta 
condición refleja como el cambio en la disposición vectorial obedece a una rotación horizontal del plano factorial de 180º y no a un cambio substancial en la 
producción foliar anual de C. haemantha y C. multiflora. En contraste, Schefflera sp. si presenta un cambio con respecto a la segunda componente: de (0,34) en 
el 2005 pasó a (-0,13) en el 2006. Este cambio está influenciado por los datos de abril de 2005 y octubre de 2006. Sin embargo, el vector de Schefflera sp. no 
sobresale del centroide, por consiguiente su efecto inercial sobre la distribución de la nube de puntos no es significativa. 
 
En el ámbito mensual, se puede observar como algunos registros de mayo (2005) asociados a Clusia multiflora ejercen la suficiente inercia para ordenar los 
valores hacia la región negativa del eje horizontal; mientras que, los de enero, correspondientes a Centronia haemantha, hacen lo propio en el (2006), pero más 
ordenados linealmente con respeto al segunda componente principal. Al igual que los otros planos factoriales, la nube de puntos se aprecia sin cambios 
notorios, únicamente un ligero aumento en la densidad de los valores respecto al centro de masa del elipsoide en el 2006.  
 
En general, se puede concluir que la importancia inercial anual de las especies más productoras de hojas en el Bosque Maduro permanece relativamente 
constante, cambia es el sentido vectorial de las especies, que en los planos factoriales uno (figura 56a) y tres (figura 56c) corresponden a una rotación de 180º 
del plano sobre el eje vertical y horizontal respectivamente. Nótese como, en el segundo plano factorial, el vector de Clusia multiflora (2005) pasa del cuadrante 
(II) al cuadrante (I) en el 2006; Schefflera sp. y Centronia haemantha, en el primer plano factorial, pasan de la región negativa (2005) a la positiva (2006); y en el 
tercer plano C. haemantha y Schefflera sp. del cuadrante (I) pasan al cuadrante (II) en el 2006, C. multiflora lo hace en sentido contrario: del cuadrante (II) al (I). 
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2005      2006 
c 
Figura 56. ACP de la PF anual (g/col) de las especies del Bosque Maduro (N=240/especie) en los planos factoriales: (a) primero (ejes 1 y 2); (b) segundo (ejes 1 
y 3); y (c) tercero (ejes 2 y 3) de enero 2005 a diciembre 2006. Los rótulos indican el mes. 
 
Teniendo en cuenta que el análisis de componentes principales (ACP) es una técnica más sensible, en el ámbito ecosistémico (variabilidad), frente a los 
cambios de los atributos vectoriales las especies (magnitud, dirección y sentido) que los análisis de varianza, se puede establecer que el Bosque Maduro ha 
alcanzado un estado homeostático, aseveración que se sustenta razonablemente con relación a sus anteriores fases sucesionales. 
 
BOSQUE ALTOANDINO 
 
Los promedios multianuales de la producción de la hojarasca total (g/col) a lo largo del gradiente sucesional de la Reserva El Volcán: Matorral, Rastrojo, Bosque 
Secundario y Bosque Maduro, se segregaron en tres (3) subconjuntos homogéneos (tabla 82) y se ordenaron de acuerdo con el grado de desarrollo (en el 
sentido de la complejidad de la estructura) de las fases sucesionales propuestas en este estudio (figura 57a). Las comunidades de Matorral (8,7 g/col) y 
Rastrojo (9,26 g/col) no se diferenciaron significativamente (p = 0,62) y, por lo tanto, conforman el primer (1) subconjunto homogéneo. El Bosque Secundario y 
el Bosque Maduro configuraron cada uno su propio subconjunto homogéneo (2 y 3) con 12,68 y 14,03 g/col. 
 
Tabla 82. Subconjuntos homogéneos de la producción multianual de la hojarasca total, hojas y ramas (g/col) a lo largo del gradiente sucesional en la franja de 
bosque altoandino, cuenca alta del río Pamplonita. Agosto de 2004 a diciembre de 2006. Tukey HSD (alfa=0,05, N=580). 
Comunidad 
Subconjuntos 
Hojarasca Hojas Ramas 
1 2 3 1 2 1 2 
Matorral 
Rastrojo 
8,7 
9,26 
  
  
  
  
12,68 
  
  
  
  
14,03 
6,62 
6,67 
  
  
  
  
7,84 
8,19 
1,43 
1,49 
  
  
  
  
2,42 
2,56 Bosque 
Secundario 
Maduro 
Sig. 0,62 1 1 1 0,44 1 0,96 
 
Asumiendo que cada comunidad sucesional tiene en promedio un tiempo sin intervención humana (recuperación) de aproximadamente 20, 25, 40 y 50 años 
respectivamente, la tasa de cambio de la producción sucesional de la hojarasca total multianual (PHTS) mostró una fuerte tendencia lineal (ecuación 90, anexo 
21), la cual se estimó en 0,187 g/col.año (figura 57a): 
 
Ecuación (90): PSHT = 0,187(t) + 4,848; R2 = 0,303 
 
En donde, PSHT es la producción sucesional multianual de la hojarasca total (g/col); t, es el tiempo (Años) sin intervención humana; 0,187 es la razón de 
cambio sucesional; y 4,848 es el corte con el eje (Y). 
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a      b 
Figura 57. (a) Producción sucesional multianual de la hojarasca total (PSHT) y (b) su estimación (PHT) en un bosque primario hipotético de 100 años no 
intervenido en la franja altoandina de la cuenca del río Pamplonita de agosto 2004 a diciembre de 2006. 
 
El modelo lineal (ecuación 90) indica la forma en que la velocidad de producción de la hojarasca total multianual, en las comunidades sucesionales del bosque 
altoandino en la cuenca del río Pamplonita, se incrementa proporcionalmente con una razón de cambio de 0,187 g/colaño (figura 57a). Este resultado indica que 
las comunidades sucesionales, consideradas en este estudio, están en fase de crecimiento lineal equivalente a 0,935 g/m2año, es decir, que por cada año de 
diferencia en los tiempos de recuperación natural de las comunidades, la discrepancia en la producción de hojarasca entre las fases sucesionales será, en 
promedio, cercana a un (1) gramo por metro cuadrado. Por lo tanto, si existiese una Bosque Maduro con una edad promedio (tiempo de recuperación) de cien 
(100) años, su tasa de producción media anual sería del orden de 23,549 g/col.año o su equivalente a 117,745 g/m2año. De mantenerse esta relación lineal, la 
diferencia de este bosque “primario” hipotético (BPH), con respecto al Bosque Maduro de cincuenta años (50), sería de 9,519 g/col.año (47,595 g/m2año). Esta 
diferencia prácticamente duplica la observada entre Matorral y el Bosque Maduro (figura 57b). Sin embargo, es posible establecer una menor diferencia entre el 
BPH y el Bosque Maduro, mediante la aplicación de un modelo multiplicativo cuya ecuación es de la forma: 
 
Ecuación (91): PSHT = 1,475(t)0,568; R2 = 0,337 
 
En donde, PSHT es la producción sucesional multianual de la hojarasca total (g/col); t, es el tiempo (Años sin intervención humana); 0,568 es la razón de 
cambio sucesional; y 1,475 es el corte con el eje (Y). 
 
El modelo potencial (ecuación 91) estima por defecto la producción de la hojarasca total del gradiente sucesional, y en particular, la del bosque primario 
hipotético BPH, el cual lo calcula por debajo (20,174 g/col) del estimado mediante el modelo lineal (23,549 g/col) y, sin embargo, ambos modelos (figura 57b) 
evidencian como las cuatro (4) comunidades sucesionales estarían en plena fase de crecimiento lineal o fase productiva (Larcher 2003). La diferencia entre 
estas inferencias está relacionada con la falta de una comunidad o relicto de bosque primario propiamente dicho, que hubiese actuado como ecosistema 
referencial hacia el cual tendería el proceso sucesional en la reserva natural El Volcán. 
 
Los modelos desarrollados, para determinar la velocidad con la cual las comunidades sucesionales tienden a incrementar su producción a lo largo del tiempo 
(figura 57a,b), y cumplen satisfactoriamente con los requerimientos exigidos por el análisis de residuos para su correcta validación (anexo 21). Las comunidades 
serales están separadas geográfica y temporalmente lo suficiente como para asegurar significativamente la aleatoriedad e independencia entre si.  
 
El número de réplicas consistió en la media mensual de la caída de hojarasca (g/col) entre agosto de 2004 y diciembre de 2006 para un total de veintinueve (29) 
registros (meses) por comunidad, lo cual representa para cada modelo un valor total de cientodieciséis (116) réplicas. Por lo tanto, cada modelo recoge toda la 
variabilidad mensual-multianual de cada una de las cuatro (4) comunidades sucesionales. Esta variabilidad está representada por las barras de error verticales 
de la figura (57b) y se puede expresar también por medio del coeficiente de variación (CV), el cual fue relativamente constante a lo largo del gradiente 
sucesional (tabla 83) y por ende comparable.  
 
Tabla 83. Producción multianual de la hojarasca total (g/col) en las cuatro (4) comunidades sucesionales en la franja de bosque altoandino, cuenca del río 
Pamplonita. Agosto de 2004 a diciembre de 2006 (N=29). *Tiempo estimado de recuperación luego de ser desprovisto de vegetación. 
Comunidad Tiempo* (Edad) Media 
Desviación 
 típica 
Coeficiente de  
Variación (%) 
Matorral 
Rastrojo 
20 
25 
8,7015 
9,2611 
2,745 
3,02506 
31,55 
32,66 
Bosque  Secundario Maduro 
40 
50 
12,6772 
14,0253 
3,95392 
3,78022 
31,19 
26,95 
 
Según las ecuaciones (90 y 91), el tiempo de regeneración natural transcurrido, entre el Matorral y la del Bosque Maduro (figura 57a), explica significativamente 
el 30,6% y el 33,7% de toda la variabilidad de la producción sucesional de la hojarasca total (anexo 21). A pesar de esta relativa baja capacidad explicativa, 
debida a la variación multianual propia de la producción en cada comunidad (tabla 83), la razón relevante de estas ecuaciones consiste en poder determinar si 
la razón de cambio o velocidad con la cual estas comunidades incrementan su productividad, en la medida que el tiempo transcurrido de no intervención 
humana aumenta, es constante o varia de forma no lineal, es decir, se acelera o desacelera (figura 57b).  
 
El modelo lineal de la figura (57a) estima por exceso la producción multianual de la hojarasca de las comunidades de Rastrojo y Bosque Maduro, y por defecto 
las de Matorral y Bosque Secundario. El modelo potencial sólo sobreestima la productividad del Rastrojo y subestima las del Matorral y Bosque Secundario, en 
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tanto, la del Bosque Maduro, la calcula adecuadamente (figura 57a). Por esta razón, la tasa de producción sucesional de la hojarasca total se ajusta más a un 
modelo no lineal, es decir, la velocidad o razón de cambio no es constante: se incrementa levemente (acelera) durante el período comprendido entre los 20 
años (Matorral) y los 33 años (etapa intermedia entre el Rastrojo y el Bosque Secundario), para luego comenzar a decrecer ligeramente (desacelerarse) hasta 
alcanzar los 50 años (Bosque Maduro), y es de esperarse que, al cabo de cien (100) años de proceso sucesional (Bosque Primario Hipotético o clímax), esta 
tendencia se aleje substancialmente del comportamiento estimado por el modelo lineal (figura 57b). Sin embargo, el modelo potencial, debido a su efecto 
multiplicativo relativamente bajo con relación al tiempo de sucesión, permite establecer un estado estacionario o etapa de madurez climácica alrededor de los 
(22,4 g/col) cuando El BM alcance 120 años de regeneración natural, de tal forma que la producción de la hojarasca sucesional, al igual que otros modelos,  
exhibe una tendencia asintótica (Kira y Shidei 1967, Odum 1969, Larcher 2003, Montagnini y Jordan 2005). 
 
La figura (58) muestra la tendencia hipotética de la dinámica de la producción sucesional de un bosque, tal como la presentan Kira & Shidei (1967). Al principio, 
la productividad es baja debido a su escasa biomasa. Mientras las plantas leñosas están en estado juvenil, la biomasa de ramas y raíces, sustentada por el 
follaje, es relativamente pequeña, y en consecuencia la productividad primaria neta (fase productiva) es grande, lo cual significa que existe un considerable 
suministro de materia orgánica y que la fitomasa de la comunidad se incrementa rápidamente año tras año (Larcher 2003). En la medida en que la comunidad 
seral crece y se desarrolla, la fase productiva tiende gradualmente hacia una fase de madurez; en esta fase, el incremento de biomasa es todavía positivo, pero 
más tarde fluctúa alrededor de cero, es decir, se hace constante o asintótico después de los cien (100) años de sucesión forestal (Kira & Shidei 1967, Odum 
1969). 
 
Esta reducción en la tasa de incremento de la biomasa (B) es provocada por la disminución en la producción neta (PN) como consecuencia del avance del 
desarrollo de la comunidad: el aumento en longitud y grosor de los troncos permite que la proporción entre los tejidos no fotosintéticos y la biomasa foliar sea 
cada vez menor, lo cual conlleva a que la producción fotosintética sea suficiente únicamente para el renuevo foliar, el alargamiento de brotes y raíces (Larcher 
2003). La productividad de la comunidad también disminuye según los costos de mantenimiento o tasas de respiración (R) se incrementen, los cuales incluyen 
una amplia variación de defensas encaminadas a evitar competencia, enfermedades y herbivoría (interacciones antagonistas: altas concentraciones de 
compuestos fenólicos en las hojas), así como la reparación de los tejidos dañados por estos agentes, además de la acción de otros factores físicos como el 
viento o las descargas eléctricas (Montagnini & Jordan 2005, Bascompte & Jordano 2008). 
 
 
     10             20            30            40            50            60            70            80           90          años 
Figura 58. Produccion bruta (PG), respiracion (R), produccion neta (PN=PG-R) y acumulacion de biomasa (B) durante la sucesion secundaria de un bosque (Kira 
& Shidei 1967). 
 
El modelo sucesional propuesto para la franja altoandina de la cuenca del rio Pamplonita, en comparacion con el de Kira & Shidei (1967), corresponderia al 
periodo comprendido entre los 20 y 30 años, en el cual se aprecia un ligero cambio en la velocidad de la produccion neta, similar al estimado por el modelo 
altoandino. Por lo tanto, si la fase productiva de la sucesión altoandina comprende alrededor de cincuenta (50) años, es decir, el doble de la observada por el 
modelo Kira-Shidei, entonces es de esperarse que la razón de cambio (RC) o aceleracion de la produccion de hojarasca total tienda a cero (estadio protector) 
alrededor de los doscientos (200) años: cuando la RC sea <<< de 0,568, ver ecuación 91. Este estadio protector (fase de equilibrio), generalmente se alcanza 
cuando la producción y las pérdidas (herbivoría) están balanceadas, de modo que el promedio multianual del incremento de biomasa es cero (Larcher 2003). 
 
Una característica estructural de los bosques tropicales prístinos es la mezcla fisionómica del dosel (Figura 59), causado por la presencia de individuos de todas 
las clases de edades que crecen simultaneamente, y pertenecientes a especies o formas de crecimiento disímiles, lo cual ayuda a acentuar las diferencias de 
nicho debido a la existencia de diferencias en el ámbito horizontal y vertical (Larcher 2003, Montagnini y Jordan 2005).  
 
El desarrollo y descenso de las especies en una comunidad vegetal madura no tiene lugar a gran escala sino en enclaves relativamente pequeños a manera de 
parches o mosaicos (Remmert 1991). En Bosque Maduro del cerro El Volcán se puede apreciar este fenómeno, particularmente en la parte más alta, donde 
subarbustos, arbustos y árboles de Clusia multiflora, Schefflera sp, Weinmannia fagaroides, Miconia ligustrina, Ternstroemia meridionalis y Ocotea calophylla 
están ampliamente distribuidos tanto vertical como horizontalmente (colectores 15 al 20).  
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Figura 59. Dosel agregado de un bosque muy mezclado en el que hay individuos de todas las clases de edad simultáneamente (Tomado de Montagnini & 
Jordan 2005). 
 
Otra forma de analizar la dinámica sucesional del bosque altoandino es comparar las velocidades promedio o tasas de producción multianual de la hojarasaca 
total de las comunidades serales (figura 60b). El Matorral y el Rastrojo tienen velocidades similares (1,45 y 1,52 g/m2día), y al igual que su producción media, 
configuran el grupo de menor productividad (tabla 104). El Bosque Secundario con 2,1 g/m2día representa la comunidad con la velocidad de produccion 
intermedia del gradiente sucesional. En tanto, el Bosque Maduro, con 2,3 g/m2día, se constituye como la etapa seral de mayor productividad primaria de la 
franja altoandina en la microcuenca El Volcán (tabla 84). Nótese como las cuatro comunidades sucesionales exhiben tasas de cambio lineales que divergen 
substancialmente entre sí (figura 60a) y que, por lo tanto, se constituyen en un atributo propio y determinante de la fase de crecimiento lineal o fase productiva 
del bosque altoandino, es decir, el Bosque Maduro dista de estar entrando al proceso asintótico de producción (Kira y Shidei 1967, Larcher 2003).  
 
Tabla 84. Subconjuntos homogéneos de la velocidad de producción multianual de la hojarasca total (g/m2día) y de la productividad (g/m2año) a lo largo del 
gradiente sucesional en la franja de bosque altoandino, cuenca del río Pamplonita. Agosto de 2004 a diciembre de 2006. Tukey HSD (alfa=0,05, N=3). 
Comunidad 
Velocidad Productividad 
Subconjunto Subconjunto 
1 2 3 1 2 
Matorral 1,4513   504,173  
Rastrojo 1,5170   526,219  
Bosque  Secundario  2,0523   717,686 Maduro   2,2943  864,914 
Sig. 0,741 1 1 0,980 0,125 
 
En contraste con las velocidades de producción, la productividad primaria no varió significativamente entre las comunidades de Bosque Secundario y maduro, y 
por tanto conforman el segundo subconjunto homogéneo (tabla 104). Por consiguiente, se puede concluir que las velocidades o tasas de cambio son más 
sensibles que los estimativos de la productividad, es decir, caracterizan con mayor grado de resolución los cambios en la producción multianual de hojarasca 
exhibidos por las comunidades a lo largo del gradiente sucesional y en consecuencia determinan la manera como el bosque altoandino se acelera para alcanzar 
su estado de mayor desarrollo (figura 60b). 
 
Las ecuaciones que determinan el incremento (aceleración) en las razones de cambio de las velocidades de producción (g/m2día) y de la productividad primaria 
(g/m2año) sucesional son de la forma: 
 
Ecuación (92): PDS = 0,03(t) + 0,827; R2 = 0,958 
 
En donde, PDS es la producción diaria sucesional del bosque altoandino, reserva El Volcán. El coeficiente (0,03) es la tasa de cambio o aceleración de la 
velocidad de producción diaria sucesional (g/m2día)/año; t, es el tiempo (Años sin intervención humana); y 1,475 es el corte con el eje (Y). 
 
Ecuación (93): PPS = 338,071e0,019(t); R2 = 0,859 
 
En donde, PPS es la productividad primaria sucesional del bosque altoandino, reserva El Volcán. El coeficiente (0,019) es la tasa de cambio o aceleración de la 
productividad primaria sucesional (g/m2año)/año; t, es el tiempo (años sin intervención humana); (e) es la base de los números neperianos; y 338,071 es el corte 
con el eje (Y). 
Ecuación (94): PPS = 12,31(t) + 237,65; R2 = 0,857 
 
En donde, PPS es la productividad primaria sucesional del bosque altoandino, reserva El Volcán. El coeficiente (12,31) es la tasa de cambio o aceleración de la 
velocidad de productividad sucesional (g/m2año)/año; t, es el tiempo (Años sin intervención humana); y 237,65 es el corte con el eje (Y). 
 
Según la ecuación (92), la velocidad de producción diaria sucesional (PDS) del bosque altoandino se incrementa uniformemente (aceleración constate), es 
decir, la PDS aumentará cada año su velocidad promedio en 0,03 gramos por metro cuadrado por día (figura 60b). Por tanto, la PDS del bosque altoandino de 
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la reserva natural El Volcán, alcanzaría, cuando el proceso de regeneración natural haya alcanzado los cien (100) años sin intervención humana, una tasa de 
producción media de 3,827 g/m2día. En otras palabras, cuando Bosque Maduro (BM) atraviese un periodo sucesional de 50 años, se espera que su velocidad 
media en el 2006 (2,295 g/m2día) se incremente a 3,827 g/m2día en el 2056. Este incremento equivaldría a una productividad primaria estimada en 1396,86 
g/m2año (figura 60d). 
 
Otra forma más ortodoxa de establecer los cambios funcionales de las comunidades sucesionales es examinar la tendencia de la productividad primaria (figura 
61a). Según la ecuación 93, la productividad primaria sucesional (PPS) de la franja de bosque altoandino tiende a incrementarse de manera exponencial con 
una razón de cambio anual igual a 2,72 elevado a la 0,019: (e0,019). Es decir, que por cada año que transcurre la regeneración natural, la velocidad de la PPS 
aumentará geométricamente en 1,02 g/m2año. Este aumento progresivo está determinado por el tiempo de sucesión en un 85,9%, por consiguiente, se puede 
inferir razonablemente (tabla 105) que al cabo de cincuenta (50) años, y bajo condiciones ideales de crecimiento continuo de la biomasa foliar y leñosa, es decir, 
en el 2056, el Bosque Maduro alcanzaría una productividad primaria de 2260,31 g/m2año, la cual podría equipararse con la exhibida por una comunidad de 
Bosque Primario Hipotética (BPH) con una historia sucesional natural y continua de cien (100) años (figura 60d). 
 
El modelo lineal (ecuación 94) estima que la PPS del bosque altoandino se acelera uniformemente con una tasa de 12,31 (g/m2año) por año y al igual que el 
modelo exponencial, el tiempo de sucesión determina el 85,7% de toda la variación de la PPS. Sin embrago, al realizar el cálculo de la productividad primaria 
(PP) del Bosque Primario Hipotético de cien (100) años, esta alcanza los 1.468,65 g/m2año (figura 60d). 
 
La diferencia entre los estimativos (exponencial y lineal) de la productividad primaria de una comunidad de Bosque Primario Hipotético (BPH) es del orden de 
los 863,45 g/m2año equivalente a la productividad primaria del Bosque Maduro (tabla 104). Esta amplia discrepancia obedece a que estamos tratando de inferir 
la productividad de una comunidad climácica de cien (100) años a través de la aceleración sucesional (g/m2.año2), en la cual pequeñas diferencias en los 
coeficientes de determinación (R2) de los modelos (tabla 105, figura 61c) implican, a largo plazo, comportamientos altamente contrastantes (figura 61d). El 
modelo exponencial pasa más cerca de los promedios de la productividad primaria de las comunidades sucesionales, y en particular, de las comunidades de 
Bosque Secundario y Bosque Maduro, las cuales las estima con mayor exactitud. Por lo tanto, se puede concluir que la aceleración de la productividad primaria, 
en el gradiente sucesional de la franja altoandina en la cuenca del río Pamplonita, es de tipo exponencial (ecuación 93). 
 
La extrapolación exponencial de la productividad primaria del BPH en la franja altoandino del río Pamplonita, estimada en 2.260,31 g/m2año resulta tres (3) 
veces más alta que la registrada por Arenas (1988) en un relicto de bosque nativo (765,423 g/m2año) y un bosque de eucaliptos (761,222 g/m2año). El bosque 
nativo corresponde a una comunidad climácica de Weinmannia tomentosa y Drymis gradadensis (Vargas 1986) ubicada en la cuenca del río Arzobispo, 
quebrada El Granizo, entre los 3125 y 3250 msnm. El bosque de eucaliptos corresponde a una comunidad paraclimácica de Eucalyptus globulus (Vargas & 
Zuluaga 1985), ubicado en la cabecera del río San Francisco entre los 3050 y 3100 msnm. Ambos bosques pertenecen a la región de Monserrate 
(Cundinamarca); según Echeverry et al (1982) cuentan con una edad de (69) años. Por tanto, el cálculo de la PP del BPH resulta exagerado (figura 60d) 
 
Con el fin de establecer la productividad primaria máxima (PPM) en la franja altoandino de la cordillera oriental, se aplicó el método acumulativo de la caída de 
hojarasca (Hernández & Murcia 1992, figura 60g), a las bases de datos de Arenas (1988). Este método permitió determinar, con un intervalo de confianza del 
95%, los límites inferior y superior de la productividad primaria y de las razones de cambio para cada una de las comunidades estudiadas (tabla 85).  
 
El método propuesto por Hernández & Murcia (1992) contradice los cálculos realizados por Arenas (1988), ya que la producción de hojarasca resulta 
ligeramente mayor en el bosque de Drymis granadensis y Weinmannia tomentosa (7,65 Tn/haaño) que en el bosque de Eucalyptus globulus (7,61 Tn/ha.año), 
los cuales difieren de los estimativos originales: bosque de eucaliptos (7,69 Tn/ha.año) y bosque nativo (7,37 Tn/ha.año). Esta discrepancia se debe a que la 
hojarasca total, las hojas y las ramas, en ambos ecosistemas de bosque, presentan razones de cambio (velocidades: g/m2) diferentes, siendo la primera y la 
tercera mayores en el bosque nativo de D. granadensis y W. tomentosa (figura 60e,f). 
 
La producción acumulada de la hojarasca en una plantación de Pinus patula en franja de Bosque altoandino (3.125 y 3.250 msnm), en la región de Monserrate, 
tendió a incrementarse linealmente con respecto al tiempo de observación transcurrido (enero de 1991 a febrero de 1992), con una razón de cambio de 1,45 
g/m2día (figura 60g), lo cual equivale a una productividad media de 552,46 (g/m2año). Estos estimativos corresponden a la comunidad vegetal más joven (13 
años) del gradiente sucesional, cuyos límites (inferior y superior) superan los registrados en el Matorral (tabla 106). Esta diferencia se debe a la alta densidad de 
siembra de Pinus patula (2.887 individuos por hectárea), la cual casi triplica lo establecido en plantaciones comerciales (1.111 árboles por hectárea) y por ende 
con respecto a las especies nativas (Hernández & Murcia 1992). Sin embargo, el volumen de madera obtenido en esta plantación (DAP promedio de 8,5 cm), es 
tres veces menor al que se esperaría para una plantación comercial de 14 años con un DAP promedio de 28 cm (Smurfit, Cartón Colombia 1978). 
 
La dinámica de la productividad primaria sucesional (PPS) y de las razones de cambio (RC) de la producción de hojarasca en la franja de Bosque altoandino de 
la cordillera oriental de Colombia (figura 61a,b) guardan una relación relativamente estrecha y proporcional con respecto al modelo sucesional general que 
explica la dinámica metabólica y la productividad biológica en ecosistemas forestales del Pacífico Occidental, propuesto por Kira & Shidei en 1967 (figura 58).  
 
A partir de los 20 años de sucesión secundaria, la productividad primaria (PP) del bosque altoandino (BAA) comienza a incrementarse moderadamente entre la 
fase de Matorral y la de Rastrojo, es decir, que en cinco años, la PP del BAA ha aumentado 21,6 g/m2año, lo cual equivale a una aceleración de 4,32 g/m2año 
por año. Luego, entre las fases de Rastrojo y Bosque Secundario, la PP exhibe una etapa de crecimiento rápido, equivalente a un aumento de 192,45 g/m2año 
en un periodo de 15 años, lo que representa una tasa de aceleración de 12,83 (g/m2.año2). Posteriormente, la PP adquiere su máxima capacidad de desarrollo 
al alcanzar, entre la fase de Bosque Secundario y la de Bosque Maduro, un incremento de 143,84 g/m2año en un lapso de 10 años, lo cual implica que el 
máximo grado de aceleración registrado en la cuenca del río Pamplonita (14,38 g/m2.año2) se presenta en la fase de maduración del BAA. Sin embargo, esta 
fase podría prolongarse teóricamente hasta alcanzar un periodo sucesional de aproximadamente 57 años, es decir, cuando la PPS se hace máxima alrededor 
de los 900 g/m2año (figura 61a). Finalmente, la PP del BAA manifiesta un decrecimiento de 134,57 g/m2año, en un espacio de tiempo de 19 años, lo cual 
significa que ha habido una desaceleración de 7,08 (g/m2.año2). 
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Figura 60. Productividad (a) diaria acumulada (PA) de la HT; (b) sucesional diaria (PSD); (c) primaria sucesional (PPS) y (d) primaria de un bosque primario 
hipotético de 100 años; en la cuenca del río Pamplonita. PA de la HT, hojas y ramas en bosques: (e) nativo de Drymis granadensis y Weinmannia tomentosa 
(Arenas 1988), (f) de Eucaliptus globulus (Arenas 1988), y (g) de sólo la HT en una plantación joven (13 años) de Pinus patula, en la franja altoandina de 
Monserrate (Hernández & Murcia 1992) 
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Tabla 85. Límite inferior (a), medio (b) y superior (c) de la productividad primaria (g/m2año) y de la razón de cambio (g/m2día) en la franja de Bosque altoandino, 
cordillera oriental de Colombia: cuenca del río Pamplonita y región de Monserrate (Arenas 1988, Hernández & Murcia 1992). 
Comunidad Referencia Años Productividad  primaria 
Razón  
de cambio N 
Plantación de 
Pinus patula 
Hernández 
& Murcia  
(1992) 
13 
503,915(a) 
552,462(b) 
600,644(c) 
1,373(a) 
1,455(b) 
1,536(c) 
29 
Matorral 
Este estudio 
20 
454,119 
505,488 
557,223 
1,389 
1,446 
1,504 
120 
Rastrojo 25 
483,300 
527,085 
572,085 
1,462 
1,512 
1,561 
Bosque 
Secundario 40 
624,360 
719,532 
814,705 
1,950 
2,056 
2,162 
Bosque 
Maduro  
El 
Volcán 50 
805,021 
863,368 
921,714 
2,235 
2,300 
2,365 
El 
Granizo 
Arenas  
(1988) 
69 
719,162 
765,423 
811,683 
1,975 
2,056 
2,137 
24 
Bosque de 
Eucalyptus 
globulus 
69 
708,494 
761,222 
814,316 
1,948 
2,043 
2,139 
17 
 
Los modelos que describen mejor el comportamiento de la PPS y las RCS son: 
 
Ecuación (95) PPS = -0,0153t3 + 1,7833t2 - 53,13t + 976,24; R² = 0,868 
 
Ecuación (96) RCS = -3E-05t3 + 0,0033t2 - 0,0837t + 2,0529; R² = 0,958 
 
Donde, t es el tiempo (años sin intervención humana). 
 
Según la ecuación (95), el tiempo estimado de recuperación sucesional, luego de ser desprovisto de vegetación, logra explicar cerca del 87 % de la variación 
total del comportamiento de la PPS del BAA en la cordillera oriental (figura 61). Esta ecuación estima significativamente los valores medios de la PP de las siete 
fases sucesionales consideradas en este estudio (tabla 106). Sin embargo, el modelo polinómico refleja que los valores esperados para las fases iniciales (0 a 
10 años) y finales (70 y 100 años) son contradictorias, ya que se esperaría un aumento exagerado de la PP en los primeros diez años (607,97 g/m2año) y un 
descenso abrupto de 305,36 g/m2año, cuando el BAA, a los ochenta años, podría entrar en un proceso asintótico de producción o fase climácica. 
 
Las razones de cambio de las fases sucesionales del BAA exhiben un comportamiento similar al observado por la PP (figura 61b). Sin embargo, la dispersión de 
los valores observados es menor y por ende el tiempo estimado de recuperación de la vegetación nativa explica con mayor exactitud (95,8%) la variabilidad de 
la dinámica sucesional. Además, las velocidades de las fases sucesionales iniciales (pinar de Pinus patula, Matorral y Rastrojo) tienden a ser más asintóticas 
que las PP, lo cual está más acorde con el modelo general propuesto por Kira & Shidei (1967). 
 
Los bosques estudiados por Arenas tenían 69 años de edad en 1988, considerando que los eucaliptos fueron plantados en 1918 (Echeverry et al. 1982) y que a 
partir de esta fecha el relicto de bosque nativo ha sido poco intervenido (Vargas, 1986) Con base en este estudio se logró plantar en 1979 alrededor de 22.518 
individuos en montañas y colinas moderadamente erosionadas cubiertas de vegetación nativa tipo arbustiva relativamente poco desarrollada que representaba 
una superficie de 7,8 hectáreas con pendientes entre 12 y 25%. 
 
 
 
Figura 61. Dinámica de (a) la productividad primaria sucesional (PPS) y (b) las razones de cambio (RC) de la producción acumulada de hojarasca total en la 
franja de bosque altoandino de la cordillera Oriental: cuenca del río Pamplonita y región de Monserrate (Arenas 1988, Hernández & Murcia 1992). 
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Tabla 86. Validación de las ecuaciones de la producción primaria sucesional (PPS) y de las razones de cambio sucesional (RCS) en la franja altoandina, cuenca 
del río Pamplonita. (t) de Student, (F) de Fisher, (K-S) de Kolmogorov-Smirnov, (Z) Rachas, (L) de Levene, (N=12). 
Ecuación Parámetro Prueba Valor  Significancia 
(95): PPS = -0,0153T3 + 1,783T2 - 53,13T + 976,24 
Constante 
T: Años 
Años2 
Años3 
t 
6,306 
-3,627 
4,524 
-4,888 
8E-06 
0,002 
0,0003 
0,0001 
R2 = 0,868 F 37,205 1,091E-07 
 
Residuos 
Normalidad 
Aleatoriedad 
Homogeneidad 
K-S 
Z 
L 
0,692 
0,908 
0,036 
0,724 
0,364 
0,852 
Media 0,0 
 
(96): RCS = -3E-05T3 + 0,0033T2 - 0,0837T + 2,053 
 
Constante 
T: Años 
Años2 
Años3 
t 
9,874 
-4,255 
6,171 
-7,067 
1,86E-08 
0,001 
0,00001 
1,89E-06 
R2 = 0,958 F 127,903 7,3E-12 
 
Residuos 
Normalidad 
Aleatoriedad 
Homogeneidad 
K-S 
Z 
L 
0,616 
0,908 
0,000 
0,842 
0,364 
0,994 
Media 0,0 
 
Tabla 87. Subconjuntos homogéneos de la producción multianual de líquenes, detritus y epífitas (g/col) a lo largo del gradiente sucesional en la franja de bosque 
altoandino, cuenca del río Pamplonita. Agosto de 2004 a diciembre de 2006. Tukey HSD (alfa=0,05, N=580). 
Comunidad 
Subconjunto 
líquenes detritus epifitas 
1 2 1 2 3 4 1 
Matorral 
Bosque Secundario 
Rastrojo 
Bosque Maduro 
0,15 
0,23 
0,27 
  
  
  
  
0,44 
0,36 
  
  
  
  
0,78 
  
  
  
  
1,07 
  
  
  
  
1,42 
0,00 
0,00 
0,06 
0,11 
Significancia 0,13 1 1 1 1 1 0,48 
 
Según lo anterior, resulta mucho más descriptivo y aun explicativo emplear las razones de cambio que las productividades primarias, en tanto aprovechan mejor 
la información y se ajustan más a ella. Es de resaltar cómo los detritos diferencian claramente una comunidad sucesional de otra (tabla 87). Podría evaluarse si 
este criterio separa fases sucecionales en otros sectores del orobioma altoandino o de otros biomas. Lo llamativo de este caso es que el Bosque Secundario, la 
fase previa al Bosque Maduro, produce menos que el Rastrojo. La cantidad relativa de detritos es pequeña y podría dar a pensar que este hecho es irrelevante, 
pero en otra perspectiva sugiere que el Bosque Secundario es una fase de recuperación “acelerada” que fija su biomasa en pie, evitando desperdicios de 
material que pueden significar menos aporte de nutrientes para ciclar. 
 
Los bosques altoandinos están en laderas de las montañas altas, expuestas, por ende, a las pendientes y muy rara vez en lugares que pudieran considerarse 
planos. La pendiente por sí misma hace que estos ecosistemas aporten a los que están más abajo, llegando a las planicies cálidas de las cuencas del 
Magdalena o el Orinoco, por ejemplo, y aun al mar, conectados por la escurrencia superficial y los ríos. Los árboles pocas veces superan los 15 o 20 m y en 
caso de que lo logren caen por su propio peso, habiendo sobrepasado el límite de biomasa y nutrientes que se pueden fijar. De ahí que la climacidad sea un 
ideal “inalcanzable” o,  sencillamente, mucho más demorada para ellos en comparación con la de la selva baja y que los horizontes orgánicos del suelo sean 
metabólicamente más importantes en proporción que en las selvas bajas. Conviene especular sobre la climacidad como concepto con base en estos datos y 
predicciones, puesto que la pendiente limita la fijación de biomasa en los árboles y los animales, incluso. 
 
Al examinar el comportamiento de la producción de la hojarasca y de las hojas en las fases sucesionales del bosque altoandino en la cuenca del río Pamplonita, 
a lo largo de los 29 meses de estudio, se esperaría que hubiera un paralelismo coherente con el estado de maduración de estas fases, es decir, el Matorral o la 
línea que lo representa debería estar debajo de la del Rastrojo, y ésta, a su vez, debajo del Bosque Secundario, quedando la del Bosque Maduro por encima de 
las demás, en toda circunstancia. Es evidente que no es así, aunque la caída de hojarasca total sí se exprese, bastante en general, de esa manera (figura 62a), 
mientras que la de las solas hojas pareciera no diferir entre las comunidades sucesionales (figura 62b). No obstante, se percibe una sincronía anual con 
máximos en mayo de 2005 y julio de 2006 en medio de oscilaciones mensuales que no definen un mínimo propiamente, sino lo constituyen en casi toda la 
amplitud del valle de la gráfica (figura 62a). 
 
Podría plantearse que ese comportamiento foliar es una muestra de que esos órganos son homogéneamente susceptibles a acciones ambientales abióticas, 
como granizadas, ventiscas o aguaceros, que inciden con la misma intensidad sobre las diferentes comunidades sucesionales, de modo semejante a las ramas 
y los líquenes (figuras 62d y e). Los detritos, por su parte, son heterogéneamente resistentes a dichos factores atmosféricos: en el Matorral siempre estuvo por 
debajo de las demás comunidades, salvo en un mes, y en el Bosque Maduro, contrastantemente, siempre fue mayor, excepto en otro mes; mientras que el 
Bosque Secundario siempre supera asincrónicamente al Matorral y está por debajo del Bosque Maduro en sincronía con éste, y el Rastrojo es el más 
asincrónico de todos, menos en mayo de 2005 (figura 62e). 
 
Las estructuras reproductivas muestran dos fenómenos interesantes: uno propiamente temporal que se expresa en sincronía y desfases entre los Bosques 
Secundario y Maduro, y otro de diferencia de aportes entre estos dos y el Matorral y el Rastrojo. Cabe plantearse que el Matorral y el Rastrojo, sobre todo este 
último pues sólo floreció en tres oportunidades, están más preocupados por acumular biomasa que por reproducirse, mientras que los bosques ya pueden 
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dedicarse a reproducirse porque han acumulado biomasa, asumiendo que la cantidad de estructuras reproductivas que caen como parte de la hojarasca es 
proporcional a la cantidad de las que están viviendo en las plantas (figura 62f). 
 
 
 
                                                                a                                                                                                                                     b 
 
                                                                c                                                                                                                                   d 
 
                                                                 e                                                                                                                                    f 
Figura 62. Comportamiento multianal de la producción de los componentes de la hojarasca total HT (g/m2) en el gradiente sucesional del bosque altoandino en 
la cuenca del río Pamplonita de agosto de 2004 a diciembre de 2006: (a) Hojarasca, (b) Hojas, (c) Ramas, (d) Líquenes, (e) Detritus y (f) Estructuras 
Reproductivas. 
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CONCLUSIONES 
 
La dinámica de la caída de hojarasca, en cada una de las fases sucesionales de la franja de bosque altoandino de la cordillera oriental de Colombia, es 
constante pese a que la producción foliar del Matorral y del Bosque Secundario en la cuenca del río Pamplonita fue significativamente superior en mayo de 
2005. Razón por la cual, la tendencia de la producción de hojarasca acumulada a través del tiempo, exhibe una tasa de crecimiento lineal en todas las 
comunidades sucesionales consideradas en este estudio. De tal forma que, las razones de cambio de la producción de detritus, como sus promedios 
multianuales, permitieron la separación y por ende, el ordenamiento diferencial de las fases sucesionales de la reserva El Volcán de acuerdo con su grado de 
desarrollo estructural y funcional: Bosque Maduro > Bosque Secundario > Rastrojo > Matorral. 
El curso mensual de la temperatura mínima del aire explica el comportamiento de la caída de la hojarasca total en todas las fases sucesionales del bosque 
altoandino, en la cuenca del río Pamplonita, a través de un modelo cuadrático. Los coeficientes de determinación (R2) de estos modelos muestran una 
tendencia no lineal de tipo cúbica a lo largo del gradiente sucesional: Matorral (0,44), Rastrojo (0,72), Bosque Secundario (0,51) y Bosque Maduro (0,25). Estos 
modelos corroborran la hipótesis propuesta en esta investigación, según la cual, las fases sucesionales tardías tienden a ser cada vez más independiente de los 
factores ambientales.  
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TRASLOCACIÓN DE NUTRIENTES 
 
INTRODUCCIÓN 
 
En bosques tropicales lluviosos de tierras altas y bajas, Edwards (1982) reconoce dos clases de renovación mineral; uno es un ciclo más rápido en hojas y 
ramas de la hojarasca y el lavado del follaje, el otro es un ciclo de nutrientes más lento incorporado a los ejes leñosos más grandes que permite la regeneración 
cíclica de la vegetación. Estos procesos no están separados y la distinción es tan solo arbitraria. La tasa de ciclado de los nutrientes en la hojarasca y el lavado 
foliar (el ciclo a corto plazo) es probable que sea una buena guía para la disponibilidad de los minerales utilizados para el crecimiento de la madera (el ciclo a 
largo plazo). Existe evidencia que, en los bosques de montaña comparados con los de tierras bajas, la producción de las partes leñosas está más reducida que 
la de las hojas (Grubb 1977); razón por la cual se puede encontrar cantidades similares en el ciclo de minerales a través de las hojas, con cantidades más 
pequeñas en el ciclo a través de las partes leñosas.  
 
En un bosque montañoso de Nueva Guinea, las cantidades de minerales que retornan anualmente a través del ciclo corto, con la caída de hojarasca y el lavado 
foliar, como porcentaje de las cantidades producidas anualmente en la biomasa aérea, fueron: N 18%, P 21%, K 15%, Ca 9% y Mg 16% (Grubb & Edwards 
1982). Estos valores indican que el ciclado de minerales a corto plazo es relativamente rápido comparado con el capital de nutrientes almacenadas en la 
vegetación y es probable que solo una pequeña porción de la toma anual de nutrientes sea incorporada como nueva biomasa leñosa. Los datos obtenidos por 
Greenland & Kowal (1960) y Nye (1961) en Ghana muestran tasas relativamente altas de ciclado corto de K 38% y Mg 20% que son sustancialmente más 
rápidas que las de N 13%, P 10% y Ca 10%. En el caso de K, la alta tasa de renovación relativa se debió a las grandes cantidades presentes en el lavado del 
follaje. Similares comparaciones se pueden realizar con los bosques lluviosos tropicales en Panamá (Golley et al. 1975) y Brasil (Klinge & Rodrigues 1968, 
Klinge 1975) usando las cantidades de nutrientes que retornan con la caída de hojarasca como porcentaje de la cantidad contenida en la producción en pie de 
la biomasa aérea (ver tabla 90). Por tanto se puede concluir que en los bosques lluviosos de montaña en Nueva Guinea, a 2500 m y con una precipitación entre 
3690-4010 mm, las tasas de ciclado corto de N y P son altas con respecto a los contenidos en la vegetación, pero que las de K y Mg están dentro de los mismos 
valores obtenidos en otros bosques. Puesto que, la cantidad de ciclado de nitrógeno anualmente es menor comparado con la mayoría de los bosques de tierras 
bajas, estas comparaciones suministran alguna evidencia de que el ciclo a largo plazo de N, y en menor grado el P son realmente más lentos en los bosques de 
Nueva Guinea que en la mayoría  de los bosques tropicales de tierras bajas. 
 
El aporte de hojarasca es una importante vía en el ciclo de nutrientes de un bosque especialmente para el nitrógeno y el fósforo. Se ha sugerido que las 
concentraciones de nitrógeno y fósforo son factores limitantes para el crecimiento de los bosques tropicales de montaña (Veneklaas 1991), Aseveración que 
tiene respaldo en los hallazgos de una relativa alta eficiencia en el uso de los nutrientes (Grubb 1977, Vitousek, 1984, Vitousek y Sanford 1986). El contenido de 
nutrientes que caen con las hojas representa una pérdida para el árbol. Los costos de estas perdidas pueden ser considerados pequeños cuando la 
disponibilidad de los nutrientes en el suelo es alta y su absorción es fácil (Veneklaas 1991). En ambientes con baja disponibilidad de nutrientes, la pérdida de 
nutrientes, a través de la caída de hojarasca, puede requerir adaptaciones específicas. Se espera que las plantas minimicen las concentraciones de nutrientes 
en las hojas y maximicen la traslocación hacia las hojas antes de su desprendimiento (Grubb 1977, Fassbender 1981, Medina 1984, Vitousek, 1984, Hernández 
y Murcia 1995). 
 
Estudios  realizados en  bosques secos tropicales han reportado flujo de nutrientes vía caída de hojarasca, la cual representa  el principal mecanismo de  
retorno de nutrientes al suelo y tiene un pulso de transferencia de  nutrientes más sincronizado que en los bosques húmedos tropicales (Campo et al. 2000). La 
concentración de nutrientes que retornan al suelo a través de la caída de hojarasca, mediante una retroalimentación directa y en un periodo de tiempo 
relativamente corto, indica la disponibilidad de nutrientes en suelos de bosques tropicales (Vitousek, 1984). 
 
Los cationes como Ca, K y Mg tienen un papel importante en una variedad de funciones en la planta. El calcio es un nutriente mineral no tóxico que tiene una 
actividad predominante en las paredes celulares y en las membranas plasmáticas y participa en mecanismos de control del crecimiento y desarrollo vegetal 
(Marschner 1995). El magnesio es un elemento clave en la molécula de clorofila y de enzimas. En contraste, el potasio no es un constituyente de la estructura 
orgánica pero su función principalmente tiene que ver con la osmoregulación y la regulación de la actividad enzimática (Schlesinger 1997). 
 
Los procesos de ciclado difieren enormemente entre el Ca, K y Mg. El lavado foliar es la principal vía de transferencia de potasio en bosques húmedos 
tropicales, mientras la caída de hojarasca representa el principal flujo de calcio (Vitousek y Sanford 1986). El magnesio tiende a estar en un nivel intermedio de 
traslocación o de reabsorción hacia la planta antes de la abscisión foliar (Parker 1983). La evidencia disponible siguiere que la producción primaria en algunos 
bosques secos tropicales puede estar limitada por la disponibilidad de fosforo (P) (Jaramillo y Sanford 1995). Sin embargo, el Ca, K y Mg también han sido 
señalados como limitantes en bosque amazónicos (Cuevas y Medina 1986, 1988). 
 
El fósforo es típicamente el macronutriente que más se conserva en los ecosistemas de bosques tropicales (Campo et al. 2001). La salida del P disuelto 
generalmente no excede los 0,3 Kg/ha.año, mientras que el N, Ca, Mg y K se pierden entre 2 a 20 Kg/ha.año (Bruijnzeel 1991). Para que el P sea retenido se 
tiene que generar un mecanismo de conservación acoplado entre las hojas (Jordan et al. 1980), las raíces, las micorrizas (Stark y Jordan 1978), los 
microorganismos y la capacidad de retención biogeoquímica de los ecosistemas (Cuevas y Medina 1988, Salcedo et al. 1991).  Los estudios realizados en 
ciclado de nutrientes sugieren que la producción primaria en bosques tropicales puede estar limitada por la disponibilidad de fósforo (Vitousek 1984, Tanner et 
al. 1998). 
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MATERIALES Y MÉTODOS 
 
Para determinar el ciclado de nutrientes (Nitrógeno, fósforo y potasio) en las diferentes comunidades sucesionales, se procedió a recolectar el material foliar en 
diferentes estados funcionales: biomasa (hojas verdes) hojarasca (hojas recién caídas en los colectores), descomposición (hojas sometidas a descomposición 
durante un año aproximadamente). Para la recolección de estas muestras vegetales se tuvo en cuenta los análisis de componentes principales (ACP) de las 
especies más productoras de hojarasca en cada etapa seral desde el punto de vista de mayor información (Inercia). Además se tomaron muestras del suelo en 
cada comunidad. Los análisis químicos se realizaron en el Laboratorio de suelos del Instituto Geográfico Agustín Codazzi de Bogotá (IGAC). Las especies 
empleadas en este análisis fueron: 
 
Comunidad de Matorral. Miconia ligustrina, Hypericum phellos y Gynoxys lindenii.  
Comunidad de Rastrojo. Escallonia myrtilloides, Miconia ligustrina y Monochaetum strigosum. 
Comunidad de Bosque Secundario. Clusia multiflora, Weinmannia fagaroides y Ternstroemia meridionalis. 
Comunidad de Bosque Maduro. Schefflera sp. (# colección), Clusia multiflora, Centronia haemantha y Ocotea calophylla.  
 
La tasa de traslocación de los macronutrientes (nitrógeno, fósforo y potasio) se determinó mediante la relación porcentual entre la concentración de N, P y K en 
las hojas verdes menos la concentración en la hojarasca recién caída por 100% dividido por la concentración en las hojas verdes (Veneklaas 1991, Díaz y 
Mendoza 1995, Hernández y Murcia 1995). Así, el contenido de potasio hallado en las hojas verdes de Hypericum phellos fue de 2,9% y en la hojarasca fue de 
1,8% para una diferencia de 1,1% que equivale a un 68,67% de potasio (figura 62a) que no se perdió a través de la caída de hojarasca o que fue reabsorbido 
por la planta antes de la abscisión de las hojas senescentes. 
 
RESULTADOS 
 
MATORRAL 
 
El potasio fue el nutriente con mayor tasa de reabsorción, 68,7%, mediado por Hypericum phellos y la menor tasa fue para el nitrógeno (0,0 %) en Miconia 
ligustrina que además mostró un comportamiento opuesto o de acumulación que equivale a un incremento del 8,33 % del contenido de fósforo en la hojarasca. 
Este porcentaje aparece con un valor negativo (-8,33%) o de acumulación (figura 62a). Miconia ligustrina podría explicar el elevado contenido de fósforo en el 
suelo de Matorral (10,7 ppm) y por lo tanto podría configurarse como una especie ideal para la restauración de los niveles de fósforo edáfico en zonas de 
Pastizales en transición a Matorral debido a su alta tasa de producción de foliar media mensual de 1,808 g.colector (0,2 m2), ver tabla 88, lo cual significa que 
esta especie está aportando 2,35 g/m2 de fósforo al suelo por mes o 28,2 g/m2.año. Hypericum phellos y Gynoxys lindenii exhibieron patrones contrastantes en 
cuanto al porcentaje de traslado de los nutrientes, mientras H. pellos lo hace en el orden K>P>N; G. lindenii lo realiza N>K>P. El potasio fue el micronutriente 
que mayor tasa media de reabsorción presentó con 44,4 %.  
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Figura 62a. Tasas de traslado y acumulación de N, P y K de las especies más productoras de hojas en el Matorral. 
 
El calcio, magnesio y hierro mostraron tasas de acumulación en la hojarasca (figura 63). Sin embargo, Hypericum phellos mostró una tasa de traslado para el 
magnesio de 16,7 %. Esta especie fue la que mayor capacidad de retención de nutrientes presentó en su biomasa, a pesar de ser la segunda en importancia 
inercial y de producción de hojarasca. Por lo tanto, H. phellos seria una especie ideal para la restauración del capital natural de los nutrientes en la biomasa en 
comunidades sucesionales de Pastizal que tienden hacia la etapa de Matorral. Esto explicaría el hecho de la gran abundancia de esta especie en los núcleos de 
expansión en potreros de más de diez años de barbecho. Miconia ligustrina se caracterizó por presentar las tasas más elevadas de acumulación de Ca (121 %) 
y de Mg (42,9 %), mientras que Gynoxys lindenii alcanzó las más bajas: Ca (76,9 %), Fe (49,2 %) y Mg (16,7 %). Por su parte, H. phellos, presentó el valor más 
alto de acumulación de hierro en su hojarasca (134%), la cual estaría en un nivel medio comparado con lo encontrado por Hernández & Murcia (1992, 1995) en 
Pinus patula (88 %) y Espeletia grandiflora (300 %). 
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Figura 63. Tasas de traslado y acumulación de nutrientes Ca, Mg y Fe de las especies más productoras de hojas en el Matorral. 
 
 
RASTROJO 
 
Escallonia myrtilloides y Monochaetum strigosum presentaron las tasas de reabsorción más altas con una secuencia de K>P>N, con (56,5% - 55%; 35% -
33,3%; y 11,1% - 12,6%) respectivamente (figura 64). Miconia ligustrina, por su parte, mostró la mayor tasa de traslado de nitrógeno (20%) y a su vez las más 
bajas para el K (26,1%) y para el P (8,3%). Este comportamiento difiere notablemente del observado por M. ligustrina en Matorral, especialmente para el fósforo, 
ya que, mientras en Matorral este elemento se acumula en la hojarasca, en Rastrojo, el P es reabsorbido hacia la planta. Este hecho puede deberse a la 
disminución del P en el suelo del Rastrojo (5,5 ppm) en relación con la concentración de P edáfico en el Matorral (10,7 ppm), lo cual puede indicar que debido a 
esta relativa escasez Mligustrina se vea forzada a retener más cantidad de P en su biomasa y compensar su moderado descenso en la producción multianual 
de hojas (g/colector): de 1,808 Matorral a 1,12 Rastrojo). 
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Figura 64. Tasas de traslado de N, P y K de las especies más productoras de hojas en el Rastrojo. 
 
El calcio fue el macronutriente que presentó, en las tres especies estudiadas, las mayores tasas de acumulación en la hojarasca, en el orden siguiente: Miconia 
ligustrina (84,6%), Monochaetum strigosum (53,9%) y Escallonia myrtilloides (51,6%). El magnesio se traslocó en M. strigosum (18,5%) y en M. ligustrina 
(13,6%); mientras, el hierro solo fue reabsorbido por M. ligustrina con una tasa del 26,8% y acumulado en la hojarasca de M. strigosum con una elevada tasa del 
69.2% (figura 65). 
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Figura 65. Tasas de traslado y acumulación de Ca, Mg y Fe de las especies más productoras de hojas en el Rastrojo. 
 
BOSQUE SECUNDARIO 
 
Las especies del Bosque Secundario más productoras de hojas presentaron un patrón bien definido en cuanto al orden de magnitud en sus tasas de traslado: 
potasio>fósforo>nitrógeno (figura 66). El potasio presentó la mayor tasa media de traslado (79,7% ± 9,37) constituida por Ternstroemia meridionalis con 87,6%, 
Clusia multiflora con 82,1% y Weinmannia fagaroides con 69,4%. El fósforo fue reabsorbido hacia la planta con una tasa media de (45,6% ± 16,5) representada 
por C. multiflora con 61,5%, W. fagaroides con 46,7% y T. meridionalis con 28,6%. El Nitrógeno, por su parte, mostró la tasa media más baja de traslado (30,8% 
± 20,5) con la misma secuencia de las especies observada para el P: C. multiflora (53,1%), W. fagaroides (26,7%) y T. meridionalis (12,8%).  
 
El orden de magnitud de las tasas de traslado de los macronutrientes N, P y K coincidió con el orden de importancia inercial de las especies más productoras de 
hojas del Bosque Secundario (BS) obtenido por análisis de componentes principales (figura 41a,b). Por lo tanto, Clusia multiflora, la especie dominante en la 
producción foliar del (BS) con 2,793 g/colector (tabla 58), es también la especie que mayor tasas de traslado de N, P y K exhibió. En contraste, Ternstroemia 
meridionalis, con la menor producción de hojas (0,721 g/colector), mostró las tasas más bajas de traslado de N y P. De igual forma, Weinmannia fagaroides, con 
la tasa de producción foliar intermedia (0,92 g/colector), alcanzó también, las tasas de traslado intermedias entre C. multiflora y T. meridionalis (figura 66). 
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Figura 66. Tasas de traslado de N, P y K de las especies más productoras de hojas en el Bosque Secundario. 
 
Weinmannia fagaroides fue la única especie del BS que acumuló Ca, Mg y Fe en la hojarasca con 96,4 %, 60,1 % y 8,3 %, respectivamente (figura 67). En 
contraste, Clusia multiflora, consiguió trasladar cantidades relativamente importantes de Mg (21,6%) y Ca (14 %) hacia la planta, lo cual le confiere cierta ventaja 
adaptativa en cuanto a la capacidad de retención de los nutrientes más importantes en su biomasa (K>P>N>Mg>Ca), y por ende, en el mantenimiento 
nutricional del Bosque Secundario. Ternstroemia meridionalis, por su parte, logró retener un 41% del contenido de Mg en la masa foliar antes de su absición; sin 
embargo, el Fe y el Ca se acumularon en su hojarasca (12,1% y 6,3%). El hierro se acumuló en la hojarasca de las tres especies estudiadas, con tasas 
relativamente bajas: T. meridionalis (12,1%), W. fagaroides (8,3%) y C. multiflora (3,8%). 
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Figura 67. Tasas de traslado y acumulación de Ca, Mg y Fe de las especies más productoras de hojas en el Bosque Secundario. 
 
BOSQUE MADURO 
 
Las tasas medias de traslado de N, P y K en las especies más productoras de hojas del Bosque Maduro (BM) presentaron la siguiente secuencia: K (63,5%, 
±25,5), P (50,7%, ± 9,6) y N (43,7%, ± 9,9). Las especies, por su parte, se ordenaron de acuerdo con sus tasas medias de traslado así: Schefflera sp. (66,9%), 
Clusia multiflora (60,1%), Ocotea calophylla (46,8%) y Centronia haemantha (36,5%). Las tasas más alta de traslado, para el K y el P, se registraron en 
Schefflera sp. con 87,1% y 64,3%, y las más bajas en C. haemantha (28,4% y 42,9%). Mientras, el N registró el máximo valor de reabsorción en C. multiflora 
(54,4%) y el mínimo (32,9%) en O. callophylla (figura 68). 
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Figura 68. Tasas de traslado de N, P y K de las especies más productoras de hojas en el Bosque Maduro. 
 
En Bosque Maduro, el hierro presentó un comportamiento altamente contrastante con las demás comunidades sucesionales, al exhibir altas tasas de traslado 
(figura 69). Así, Clusia multiflora y Centronia haemantha mostraron las tasas de traslado de hierro más altas con 89,4% y 86,7%, seguida por Schefflera sp. 
(39,5%) y Ocotea calophylla (2,4%). 
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Figura 69. Tasas de traslado y acumulación de Ca, Mg y Fe de las especies más productoras de hojas en el Bosque Maduro. 
 
El calcio y el magnesio se comportaron antagónicamente según la especie, es decir, en Ocotea calophylla (44,2% - 60,5%) y Clusia multiflora (19,1% - 24%) 
estos nutrientes se traslocan y en Centronia haemantha (90,6% - 32,3%) y Schefflera sp. (1,4% - 38,9) se acumulan (figura 69). 
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Figura 70. Tasas de traslado de nutrientes (N, P y K) en las comunidades sucesionales del bosque altoandino en la cuenca del río Pamplonita. 
 
 
 
SINOPSIS: TRASLOCACIÓN DE NUTRIENTES EN LA FRANJA ALTOANDINA (Comparación con los resultados de la caracterización en bosques 
altoandinos de Monserrate, Cundinamarca) 
 
El contenido porcentual del nitrógeno total (NT) edáfico (tabla 88) exhibió una cronosecuencia sucesional bien definida de tipo no lineal (ecuación 97), en la cual 
a medida que la sucesión transcurre, en el ámbito de la cordillera oriental, el nitrógeno total se incrementa en función del inverso del tiempo (1/años): el Bosque 
Nativo de la región de Monserrate, con el tiempo de sucesión natural y NT mayores (69 años-0,67%), queda ubicado cerca del origen del eje temporal y en el 
extremo del eje vertical; el Pastizal, al extremo opuesto inferior con los valores más bajos (figura 71a). 
 
Ecuación (97) NTS = -6,41(1/T) + 0,79; (R² = 0,965, p < 0,0005, n = 6) 
 
Donde NTS, es el contenido de nitrógeno total sucesional (%) y 1/T, es el inverso del tiempo (1/años). El valor del intercepto fue significativo (t=25,83, 
p=0,000013). 
 
El nitrógeno (N) representa cerca del 78% de los gases atmosféricos, y solo puede ingresar a los ecosistemas terrestres a través de la fijación biológica y la 
precipitación (Brady & Weil 2002). Una vez en la planta, el nitrógeno es usado en proteínas y otros compuestos (acumulándose diferencialmente en la biomasa 
y el suelo). En el bosque altoandino de Monserrate, Díaz & Mendoza (1989) encontraron que el mayor porcentaje de N, contenido en la materia seca, se 
acumulaba en la madera (10,5%), seguido de las estructuras reproductivas (9,1%) y las epífitas (7,7%). Este nutriente fluye vía hojarasca (12,46%) 
constituyéndose como la reserva nutricional más importante del suelo, acumulándose mucho más en la fase mineral (26968 Kg/ha) que en el mantillo (4614,3 
Kg/ha). 
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Tabla 88. Propiedades fisicoquímicas del suelo a lo largo del gradiente sucesional de la franja del (a) bosque altoandino en la cuenca del río Pamplonita (este 
estudio) y (b) región de Monserrate (Díaz & Mendoza 1989). N.D. No determinado 
Variable 
a b 
Unidad Pastizal Matorral Rastrojo Bosque Secundario Maduro Nativo 
Arena 
%    N.D 
  
58,4 55,6 52,4 72,8 64 
Limo 22,9 23,3 21,6 6,8 26 
Arcilla 18,7 21,2 25,9 20,3 10 
Clase textural nula FA F ArA F ArA F ArA F ArA pH 4,9 4,3 4,6 3,7 3,8 3,9 
A.I  meq/100g  N.D  8,3 5,1 14 15,1 8,15 S.A.I 
% 
87,0 61,6 89,6 89,4 nd 
C.O.  6,05 6,33 7,59 16,51 13,74 7,51 
Nitrógeno total 0,13 0,55 0,54 0,65 0,66 0,67 
Fósforo 
ppm 
10,9 10,7 5,5 3,0 6,4 8,5 
Potasio 0,43 0,45 0,54 0,63 0,56 0,12 
Calcio 
  
 N.D  
  
0,46 2,0 0,23 0,22 0,2 
Magnesio 0,26 0,5 0,62 0,82 0,2 
Sodio 0,07 0,17 0,14 0,19 0,25 
B.T. 1,2 3,2 1,6 1,8 0,6 
SB% 2,7 7,4 2,1 2,6 1,3 – 2,0 
 
 
En la cuenca alta del río Pamplonita, la acumulación edáfica del nitrógeno presentó un comportamiento sucesional asintótico (figura 71a), el cual puede estar 
asociado a la producción multianual y diferencial de líquenes (tabla 89). El Bosque Maduro aportó en promedio al suelo una cantidad equivalente a 2,2 g/m2 de 
materia seca, la cual podría contribuir con cantidades importantes de nitrógeno al suelo como producto de la fijación biológica desarrollada por cianobacterias 
del género Nostoc, constituyente principal de los diferentes simbiontes liquénicos (Meeks & Elhai 2002, Oksanen 2006). 
 
Tabla 89. Subconjuntos homogéneos de la producción multianual de líquenes (g/col) a lo largo del gradiente sucesional en la franja de bosque altoandino, 
cuenca del río Pamplonita. Agosto de 2004 a diciembre de 2006. Tukey HSD (alfa=0,05, N=580). 
Líquenes Subconjunto 1 2 
Matorral 
Bosque Secundario 
Rastrojo 
Bosque Maduro 
0,15 
0,23 
0,27 
  
  
  
  
0,44 
Significancia 0,13 1 
 
La producción liquénica mostró una dinámica sucesional con tendencia a incrementarse exponencialmente (ecuación 98) a medida que el desarrollo de las 
comunidades vegetales, en la cuenca alta del río Pamplonita, se hace más compleja (figura 71c). Esta tendencia podría explicar las grandes cantidades de 
nitrógeno que se acumulan en el mantillo y en la fase mineral del suelo del bosque altoandino de la región de Monserrate (Díaz & Mendoza 1989), debido a un 
descenso de la temperatura media anual del microclima (9,23 ºC a un metro arriba del suelo y 9,06 ºC a un cm) y por ende a un aumento en la humedad relativa 
(90%) al interior del bosque, causado por el mayor desarrollo de su cobertura vegetal: el estrato subarbóreo representó el 100% y el arbóreo, el 71%. En 
consecuencia, la temperatura media anual del suelo alcanzó los 8,45 ºC, lo cual explica las bajas tasas de descomposición de la materia orgánica (Arenas 
1995).  
Ecuación (98) PLS = 0,45e0,0316(T); (R² = 0,9, p < 0,052, n = 4) 
 
Donde PLS, es la producción liquénica sucesional (g/m2); T, tiempo (Años); e, es la base de los números neperianos; 0,0316 y 0,45 son constantes y equivalen a 
la razón de cambio y al corte con el eje Y: (t=3,872, p=0,061). 
 
Según la ecuación (98), es de esperar que la producción media de líquenes en el Bosque Maduro de la región de Monserrate fuese de 3,98 g/m2. Este 
estimativo supera el aporte promedio por colector de las epífitas (0,8 g/m2) y las estructuras reproductivas (2,6 g/m2). Sin embargo, es probable que el aporte 
liquénico del bosque El Granizo (Monserrate) sea mucho menor, teniendo en cuenta que el compartimiento epifítico representa el 2,6% de la hojarasca total 
(figura 71b), del cual, los líquenes representarían un porcentaje aun más bajo. Por ejemplo, en el Bosque Maduro de la Reserva El Volcán, los líquenes 
representan el 88% del compartimiento de las epífitas. 
 
El potasio fue el nutriente que mayor tasa media de traslado presento a lo largo del gradiente sucesional del bosque altoandino, particularmente en Bosque 
Secundario (figura 70) y se relaciona directamente con las especies que exhiben la mayor producción de hojas en sus respectivas comunidades. Esta alta 
capacidad de retención de K en la biomasa le confiere cierta ventaja adaptativa a las comunidades en proceso de sucesión, frente a las posibles perdidas de 
este elemento por el lavado foliar (Vitousek & Sanford 1986), ya que el potasio presenta la mayor movilidad al interior del ecosistema de bosque altoandino, a 
través de la escorrentía foliar, siendo el agua su principal vía de flujo (Díaz & Mendoza 1989,1995). 
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a    b    c 
Figura 71. (a) Dinámica sucesional del contenido de nitrógeno total y (b) aporte de las ramas, epífitas y líquenes, ambos en el bosque altoandino en la 
Cordilllera Oriental, (c) producción liquénica sucesional en El Volcán. 
 
En las comunidades altoandinas más desarrolladas descritas por Díaz & Mendoza (1995), la mayor reserva de potasio en el mantillo y probablemente sucede lo 
mismo en la biomasa de la vegetación de otros biomas (tabla 88, Grimm & Fassbender 1981), en relación con la cantidad disponible en el suelo, junto con las 
altas tasas de movilidad y mineralización, aunado con las perdidas o salidas por escorrentía, sugieren que éste es un elemento limitante que regula el 
crecimiento y desarrollo del bosque altoandino, más aún cuando este ecosistema ha sido sometido a la desaparición de la vegetación restringiendo o incluso 
inhibiendo el curso de la sucesión vegetal (Díaz & Mendoza 1989,1995). El potasio también ha sido registrado como elemento limitante en los ecosistemas de 
San Eusebio (Grimm & Fassbender 1981), Costa de Marfil, África (UNESCO/CIFCA 1980) y en bosque amazónicos (Cuevas & Medina 1986, 1988). 
 
El fósforo, segundo nutriente en ser reabsorbido, tiende a decrecer entre la transición Matorral-Rastrojo, para luego incrementarse entre el Rastrojo y el Bosque 
Secundario, y finalmente estabilizarse en Bosque Maduro (figura 68). Algo similar ocurre con la dinámica sucesional del nitrógeno, pero con tasas de cambio 
más abruptas y con una tendencia a incrementarse “linealmente” en la escala del gradiente temporal de la sucesión propuesto en esta investigación, es decir, se 
espera que la tasa de traslado de nitrógeno sea mayor en los relictos de bosque primario que aun puedan existir en la cuenca alta del río Pamplonita. 
 
En general, se observa que el fósforo es uno de los biogeoelementos presentes en menor cantidad en el gradiente sucesional del bosque altoandino, como lo 
muestra su baja concentración media en la materia vegetal seca (0,16%), la baja tasa de transferencia media vía hojarasca (0,10%) y su escasa reserva en el 
componente del suelo (6,4 ppm). Estos datos se ajustan a lo registrado por Díaz & Mendoza (1995) en un relicto de bosque altoandino en la región de 
Monserrate, en el cual se pudo establecer la existencia de un ciclaje cerrado de fósforo a nivel del mantillo, debido a su baja reserva en el suelo (31 K/ha), a su 
escaso egreso de la microcuenca (0,47 K/ha.año), y a su escasa acumulación anual (0,93 K/ha). Por lo tanto, se espera que el Bosque Maduro tienda hacia un 
ciclado de cerrado de fósforo, nitrógeno y potasio mediado por Schefflera sp., Clusia multiflora, Centronia haemantha y Ocotea calophylla (tabla 90). 
 
Tabla 90. Cantidad de minerales por compartimiento (C): (a) biomasa aérea de la vegetación, (b) retornos anuales en la hojarasca, (c) b/a*100, (d) hojarasca + 
lavado del follaje, (e) d/a*100 en varios bosques húmedos tropicales, en Kg/ha/año según Edwards (1982). N.D. No determinado, *Registro adicional. 
Bioma Comunidad Especie más productora de hojarasca Altitud (msnm) Cita Biomasa aérea (t/ha)  
Lluvia (mm) País C N P K Ca Mg Fe de a de a 
Bosque 
lluvioso 
Montano 
bajo 
N.D 
2.500 Edwards & Grubb (1982) 310 3.960 4.010 Nueva Guinea 
a 683 37 664 1281 185 
N.D 
b 91 5,1 28 95 19 
c 13,3 13,8 4,2 7,4 10,3 
d 120 7,6 99 114 30 
e 17,6 20,5 14,9 8,9 16,2 
f 86,7 86,2 95,8 92,6 89,7 
Bosque 
lluvioso de 
tierra baja 
N.D 
Klinge & 
Rodrigues 
(1968) Klinge 
(1975)  
406 1.529 2.290 Brasil 
a 2.430 59 435 423 201 
b 106 2,2 13 18 13 
c 4,4 3,7 3 4,3 6,5 
f 95,6 96,3 97,0 95,7 93,5 
Greenland & 
Kowal (1960) 
Nye (1961) 
233 1.630 Ghana  
a 1.685 112 753 2.370 320 
b 199 7,3 68 206 45 
c 11,8 6,5 9 8,7 14,1 
d 211 11 287 235 63 
e 12,5 9,8 38 9,9 19,7 
f 88,2 93,5 91,0 91,3 85,9 
Golley et al. 
(1975) 316 1.933 Panamá 
a 
N.D 
158 3.020 3.900 403 
b 8,6 129 240 22 
c 5,5 4,3 6,2 5,5 
f   94,6 95,7 93,8 94,5 
Bosque 
andino* 2.000 2.500 
Grimm & 
Fassbender 
(1981) 
348 1.500 Venezuela 
a 875 52 1.322 736 215 
b 69,1 3,9 33,1 43,1 14,4 
c 7,9 7,5 2,5 5,6 6,7 
f 92,1 92,5 97,5 94,1 93,3   
Bosque 
altoandino 
Matorral 
Gynoxys lindenii 
3.020 3.200 Este trabajo 
N.D Colombiia 
f 59,2 34,6 36,7 -76,9 -16,7 -49,2 
Miconia ligustrina f 0,0 -8,3 27,8 -121,1 -42,9 -55,5 
Hypericum phellos f 37,9 50,0 68,7 -117,4 16,7 -134,0 
Rastrojo 
Escallonia myrtilloides f 11,1 35,0 56,5 -51,6 0,0 -0,7 
Miconia ligustrina f 20,0 8,3 26,1 -84,6 13,6 26,8 
Monochaetum strigosum f 6,7 33,3 55,0 -53,9 18,5 -69,2 
Bosque 
Secundario 
Clusia multiflora f 53,1 61,5 82,1 14,0 21,6 -3,8 
Weinmannia fagaroides f 26,7 46,7 69,4 -96,4 -60,9 -8,3 
Ternstroemia meridionalis f 12,8 28,6 87,6 -6,3 41,0 -12,1 
Bosque Maduro 
Schefflera sp. nov. f 49,4 64,3 87,1 -1,4 -38,9 39,5 
Clusia multiflora f 54,4 50,0 76,0 19,1 24,0 89,4 
Centronia haemantha f 38,1 42,9 28,4 -90,6 -32,4 86,7 
Ocotea calophylla f 32,9 45,5 62,2 44,2 60,5 2,4 
*Páramo 
rocoso 
Frailejonal Espeletia grandiflora  3.125   3.200  Hernández & Murcia (1995) 
f 47,0 67,0 72,0 -26,0 6,0 -300,0 
Pinar Pinus patula f 62,0 67,0 93,0 4,0 27,0 -88,0 
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RESPIRACIÓN EDÁFICA 
 
INTRODUCCIÓN 
 
La respiración del suelo se define como la producción total de CO2, por unidad de área y de tiempo en suelos debido a la respiración de organismos edáficos, 
raíces, hifas micorrícicas y en menor extensión, por la oxidación química de los compuestos de carbono (Raich y Schlesinger 1992, Lloyd y Taylor 1994, Yi et al. 
2007). Esta actividad metabólica se mantiene debido al equilibrio dinámico que existe entre las entradas de materia orgánica procedente de la biomasa y del 
sistema radicular de la vegetación (Witkamp 1969, Raich y Schlesinger 1992) y las salidas por descomposición de la hojarasca y su eventual acumulación en el 
suelo (Schulze 1967). La respiración edáfica juega un papel crítico en la determinación de varios fenómenos ecológicos que van desde el funcionamiento 
individual de las plantas hasta la concentración global del CO2 atmosférico (Liu et al. 2006). La respiración del suelo está regulada por factores bióticos y 
abióticos como la temperatura, el contenido hídrico, el inventario de nutrientes, la estructura de la vegetación, la actividad fotosintética y el desarrollo fenológico 
de la planta (Singh y Gupta 1977, Subke et al. 2006) así como por la biomasa de las raíces finas y de la flora microbiana (Adachi et al. 2006). La respiración 
anual del suelo en turberas del subártico (Moore 1986) se relacionó directamente con la productividad primaria neta y con la producción de hojarascaen 
ecosistemas forestales (Schlesinger 1977, Raich y Nadelhoffer 1989, Davidson et al. 2002). En bosques tropicales, el factor que mayor influencia tiene sobre la 
variación temporal de la tasas de respiración del suelo no es la temperatura edáfica sino el contenido de agua o la precipitación debido a que la temperatura del 
suelo es relativamente constante (Kursar 1989, Davidson et al. 2000, Florez 1978, 2005). A escala global, las tasas anuales de la respiración edáfica se 
relacionan positivamente con las medias anuales de la temperatura del aire, la precipitación y la productividad primaria neta en diferentes tipos de vegetación 
(Raich y Schlesinger 1992). 
 
En años recientes, se ha prestado mucha atención a la respiración edáfica, ya que este proceso ecológico se reconoce como la principal fuente de flujo de 
carbono procedente de la superficie del suelo y uno de los componentes cruciales dentro del ciclo del carbono en ecosistemas terrestres (Raich y Schlesinger 
1992, Raich y Potter 1995). Se ha mencionado que la respiración del suelo podría representar del 40 al 90% de la respiración de los ecosistemas forestales 
(Schlesinger y Andrews 2000). En una escala global, la respiración del suelo produce 80,4 Pg CO2-C anualmente (1Pg=1015g), el cual es aproximadamente 10 
veces más alto que la combustión de compuestos fósiles y la deforestación combinadas (Raich et al. 2002). Así, pequeños cambios en la respiración del suelo 
pueden influir enormemente en la concentración del carbono atmosférico y en el balance calórico (Veenendaal et al. 2004, Kane et al. 2005) La respiración del 
suelo se ha convertido en el evento central de los cambios ecológicos globales debido a su papel controversial en los procesos de calentamiento global 
(Giardina y Ryan 2000) ya que contribuye a determinar sí un ecosistema dado se comporta como fuente de carbono o sumidero de CO2 (Jassal et al.2007). 
 
En este capítulo tratamos de explicar la dinámica del proceso respiratorio edáfico que acontece en los estadios sucesionales de la franja altoandina (BAA) en la 
cuenca del rio Pamplonita. La idea principal fue establecer la relación de asociación entre el comportamiento de la respiración edáfica, los parámetros 
meteorológicos y la caída de hojarasca, para entender cuáles son los factores abióticos y ecológicos que regulan los flujos diurnos y nocturnos del CO2 de la 
interfase suelo-atmósfera en un ciclo anual en cada una de las cinco (5) fases sucesionales del BAA: Pastizal, Matorral, Rastrojo, Bosque Secundario y Bosque 
Maduro.  
 
METODOLOGÍA 
 
La respiración edáfica (RE) se estimó según el comportamiento anual del dióxido de carbono con la “caja invertida” de Walter & Haber (1957) descrita por 
Medina & Zelwer (1972) y empleada por Cavelier & Peñuela (1990) en bosques de niebla y caducifolios en la Serranía de Macuira, Colombia. Se usaron frascos 
de compota con 10 ml de KOH 0,5 N (Murcia & Ochoa 2008) puestos en un trípode metálico 2 a 3 cm sobre el suelo, cubiertos con cilindros de acero inoxidable 
de 30 cm de longitud y 15 cm de diámetro sellados con suelo alrededor del margen más bajo. Se distribuyeron cinco (5) repeticiones al azar en cada fase 
sucesional. Los cilindros invertidos se dejaron expuestos durante el día (desde las 6 horas hasta las 18 horas) y la noche (desde las 18 horas hasta las 6 horas) 
para determinar el comportamiento del CO2. Después de la exposición, el CO2 fijado por el KOH se determinó por titulación con solución de H2SO4 0,1 N, 
usando un titulador automático 702 SM Tritino, suponiendo que el KOH absorbe 1 g de CO2 por cada 15 que el suelo emite (Cavelier & Peñuela 1990). Se 
muestreó una vez por mes durante un año. El valor estimado por triplicado fue multiplicado por un factor de 4/3 ya que la producción de CO2 representa el 75% 
de la evolución actual del CO2 medido por análisis infrarrojo (Haber 1958, Medina et al. 1980). 
 
Se usó un modelo lineal general multivariante (GLM-M por su acrónimo en inglés) para determinar el efecto de la interacción temporal (mes-período) sobre la 
respiración del suelo en cada fase sucesional (Zuur et al.2007). Se hicieron correlaciones paramétrica (Pearson) y no paramétrica (Kendall y Spearman) entre la 
RE media mensual y las variables meteorológicas, y una regresión lineal múltiple para establecer el efecto de éstas sobre la RE diurna y nocturna, 
seleccionando las variables independientes por pasos sucesivos (Hair et al. 1998, Vittinghoff et al. 2005) y ajustando la variable predictiva a un modelo de 
mínimos cuadrados ponderados MCP para incrementar la potencia del modelo diurno y nocturno (Ramírez & Ramírez 2006). La tasa anual de la RE se 
estableció con una regresión lineal entre la respiración del suelo acumulada en mg CO2 /m2h (y) y el tiempo medido en días (x) con un intervalo de confianza del 
95%. La variable acumulada (y) se creó con el fin de establecer sí la tasa de cambio de la respiración del suelo aumenta constantemente a lo largo del año 
(Hernández & Murcia 1995, Murcia & Ochoa 2008). La producción neta de Carbono se estimó multiplicando la tasa anual de la respiración del suelo por el área 
de cada comunidad.  
 
Se utilizó el programa estadístico SPSS versión 18.0 (2010) para los análisis de correlación (r de Pearson, τ de Kendall y ρ de Spearman), varianza univariante 
y multivariante (GLM-G & GLM-M), estimación curvilínea (modelos: logarítmico, exponencial, multiplicativo, inverso y polinómico), regresión lineal univariante y 
multivariante, y de residuos para validar los modelos (prueba de rachas, Normalidad: Kolmogorov-Smirnov y Heterocedasticidad: Levene) 
 
En las gráficas se usaron barras de error para representar la media ± una unidad de error típico. 
 
RESULTADOS 
 
PASTIZAL 
 
Variación temporal 
 
La marcha de las medias mensuales diurnas y nocturnas de la respiración edáfica (RE) fueron del tipo unimodal (figura 72) y significativamente disímiles a lo 
largo del año (tabla 91 y 92). Los valores mayores se presentaron en junio, 320,91 y 253,32 mg CO2/m2h, respectivamente, y los menores en mayo, 56,03 y 
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54,51, pese a la precipitación relativamente alta en este mes (120,9 mm). La RE diurna fue más contrastante que la nocturna, ya que junio, agosto y enero 
mostraron la mayor actividad metabólica. Mientras que la respiración nocturna tendió a ser homogénea, la menor actividad fue en mayo, marzo, abril y febrero; 
la media en enero, julio y noviembre; y la máxima en octubre, diciembre, septiembre, agosto y junio. 
 
Tabla 91. Modelo de interacción del efecto mes-período (día-noche) sobre la respiración del suelo en el Pastizal de la franja altoandina, cuenca río Pamplonita. 
(b) R2 = 0,737 (R2ajustado = 0,675) 
Fuente de variación Suma de cuadrados 
Tipo III 
Gl Cuadrado 
 medio 
F Sig. 
 
Potencia  
observada 
Modelo corregido  
Intercepto 
Mes 
Período  
Mes * Período 
Error 
Total 
Total Corregido 
564473,23 (b) 
2012473,09 
454774,97 
14694,06 
95004,19 
200965,95 
2777912,28 
765439,18 
23 
1 
11 
1 
11 
96 
120 
119 
24542,31 
2012473,09 
41343,18 
14694,06 
8636,75 
2093,40 
11,72 
961,34 
19,75 
7,02 
4,13 
0,000 
0,000 
0,000 
0,009 
0,000 
1,0 
1,0 
1,0 
0,746 
0,998 
 
Tabla 92. Subconjuntos homogéneos de las tasas medias de la respiración edáfica (mg de CO2/m2h) en el Pastizal (franja de bosque altoandino), durante el 
periodo diurno y nocturno (enero-diciembre 2006). Tukey HSD (alfa=0,05, N=5). 
RED 
Mes 
Subconjunto REN 
Mes 
Subconjunto 
1 2 3 1 2 3 4 5 6 
May 
Nov 
Dic 
Oct 
Abr 
Mar 
Sep 
Feb 
Jul 
Ene 
Agt 
Jun 
56,03 
64,3 
67,66 
73,05 
73,63 
83,19 
83,51 
111,57 
117,39 
137,19 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
137,19 
232,8 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
232,8 
320,91 
May 
Mar 
Abr 
Feb 
Ene 
Jul 
Nov 
Oct 
Dic 
Sep 
Agt 
Jun 
54,51 
76,71 
77,58 
81,72 
125,53 
141,85 
146,61 
 
76,71 
77,58 
81,72 
125,53 
141,85 
146,61 
171,21 
 
 
77,58 
81,72 
125,53 
141,85 
146,61 
171,21 
175,78 
 
 
 
81,72 
125,53 
141,85 
146,61 
171,21 
175,78 
177,06 
 
 
 
 
125,53 
141,85 
146,61 
171,21 
175,78 
177,06 
204,94 
 
 
 
 
 
 
 
171,21 
175,78 
177,06 
204,94 
253,32 
Sig. 0,219 0,073 0,134 Sig. 0,088 0,072 0,052 0,067 0,228 0,189 
Media cuadrática (Error) = 2124.792 Media cuadrática (Error) = 2061.999 
 
El análisis de la RE mensual (circadiana) mostró una distribución metabólica más definida (tabla 93): junio y agosto, con 287,12 y 218,87 mg CO2/m2h, 
constituyen el subconjunto de máxima actividad (p>0,05). La tasa promedio anual de la RE nocturna (140,57) superó ampliamente la tasa media de la RE diurna 
(118,44) en 22,13 mg CO2/m2h (p<0,01, n=60). Esta diferencia se incrementó entre septiembre y diciembre, cuando la RE nocturna se mantuvo cerca de 167,7 
mg CO2/m2h y la RE diurna decreció alrededor de 72,1 mg CO2/m2h (figura 72), debido posiblemente a un descenso en la velocidad promedio del viento, factor 
meteorológico asociado directamente con el incremento de la RE diurna (tabla 94). 
 
Tabla 93. Subconjuntos homogéneos de la respiración circadiana (24 horas) del suelo en en el Pastizal. Tukey HSD (alfa=0,05, N=10). 
Mes Subconjunto  1 2 3 
Mayo 
Abril 
Marzo 
Febrero 
Noviembre 
Diciembre 
Octubre 
Julio 
Septiembre 
Enero 
Agosto 
Junio 
55,269 
75,604 
79,950 
96,641 
105,456 
121,716 
122,129 
 
 
 
 
 
 
75,604 
79,950 
96,641 
105,456 
121,716 
122,129 
129,616 
130,287 
131,359 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
218,871 
287,118 
Significancia 0,063 0,231 0,052 
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Tabla 94. Correlaciones entre la respiración edáfica (RE) del Pastizal de la franja de bosque altoandino y las variables meteorológicas (Estación ISER-
Pamplona). (N=12). La correlación es significativa a dos colas (*0,05 y **0,01). 
Comunidad de Pastizal Tmed Tmáx Tmín HR (%) Lluvia Eva Viento Brillo BSum 
Τ_b 
Kendall 
RED Cf  0,030 -0,091 00,000 -0,242 -0,091 0,030 0,424 0,152 0,152 Sg.  0,891 0,681 1,000 0,273 0,681 0,891 0,055 0,493 0,493 
REN Cf  0,424 0,485(*) 0,030 -0,394 -0,121 0,303 0,333 0,303 0,364 Sg.  0,055 0,028 0,891 0,075 0,583 0,170 0,131 0,170 0,100 
24 Horas Cf  0,303 0,242 0,030 -0,455(*) 0,000 0,121 0,273 0,242 0,242 Sg.  0,170 0,273 0,891 0,040 1,000 0,583 0,217 0,273 0,273 
ρ Spearman 
RED Cf  0,154 -0,070 0,042 -0,448 -0,133 0,042 0,594(*) 0,294 0,301 Sg.  0,633 0,829 0,897 0,145 0,681 0,897 0,042 0,354 0,342 
REN Cf  0,629(*) 0,720(**) 0,042 -0,573 -0,196 0,378 0,406 0,455 0,490 Sg. 0,028 0,008 0,897 0,051 0,542 0,226 0,191 0,138 0,106 
24 Horas Cf  0,448 0,378 0,035 -0,601(*) -0,175 0,252 0,434 0,420 0,427 Sg. 0,145 0,226 0,914 0,039 0,587 0,430 0,159 0,175 0,167 
r 
Pearson 
RED Cf  0,242 0,165 0,189 -0,576 -0,170 0,114 0,500 0,226 0,244 Sg.  0,448 0,609 0,557 0,050 0,597 0,724 0,098 0,479 0,444 
REN Cf  0,539 0,600(*) 0,205 -0,642(*) -0,270 0,325 0,363 0,271 0,267 Sg. 0,070 0,039 0,522 0,024 0,395 0,302 0,246 0,394 0,401 
24 Horas Cf  0,402 0,382 0,213 -0,658(*) -0,232 0,223 0,480 0,267 0,277 Sg. 0,195 0,220 0,506 0,020 0,468 0,487 0,114 0,401 0,384 
 
 
Figura 72. Respiración edáfica (RE) en relación con la humedad relativa del aire HR (%) en la comunidad sucesional de Pastizal altoandino. 
 
Efecto del clima 
 
La respiración edáfica nocturna (REN) se correlacionó inversamente con la humedad relativa del aire (r=-0,642, p< 0,05) y directamente con la temperatura 
máxima del aire (r=0,61, p<0,05), es decir, la REN disminuye a razón de 10,2 mg de CO2/m2h por cada unidad que la (HR%) aumente (figura 73a), mientras 
que, por cada grado centígrado que se incremente la Tmax, la REN aumenta en 57,3 mg de CO2/m2h (figura 73b). Por su parte, la respiración edáfica diurna 
(RED) solo se vió afectada por la HR, pero con una mayor intensidad (12,3 mg de CO2/m2h, figura 73a). Estos resultados nos permiten identificar que los 
cambios en el comportamiento de la temperatura máxima del aire pueden afectar en mayor proporción (5,6:1) el incremento de las tasas de respiración nocturna 
del suelo que la humedad relativa del aire. La velocidad del viento en Km se correlacionó significativamente con la RED (ρ=0,594, p< 0,05), lo cual puede indicar 
que la velocidad del viento afecta la aireación del sustrato superficial del suelo incrementando el flujo de CO2. 
 
A lo largo de las 24 horas del día, la HR mostró un efecto inverso más determinante sobre la dinámica respiratoria (r=-0,658, p<0,05): en agosto, la HR media 
más baja (72,81) coincidió con uno de los picos de mayor RE (218,87) mg de CO2/m2h; y en febrero, la HR más alta (84,43) concordó con una de las menores 
tasas de respiración 79,95 mg de CO2/m2h. 
 
La acentuada fluctuación diaria o ciclo circadiano de las variables meteorológicas, propia de los ecosistemas de alta montaña tropical, configuran tasas 
contrastantes en el día y la noche (Mora & Sturm 1995). Estos cambios intempestivos del clima y del fotoperiodo tienen como consecuencia el lento crecimiento 
de las especies de plantas debido al fuerte descenso del potencial hídrico del suelo que induce una sequía fisiológica (Mora 2002, 2004). Es posible que esta 
sequía se incremente y se prolongue durante los meses en los cuales las condiciones ambientales son más extremas (Murcia 2001, Murcia & Mora 2003). Por 
tal razón, la tasa anual de respiración edáfica de este Pastizal sucesional es similar a los encontrados en comunidades de líquenes, juncos y arbustos de la 
tundra en Alaska (Poole & Millar 1982, Giblin et al. 1991), pantanos ombrotróficos en Suecia (Svenennson 1980), áreas dominadas por Sphagnum en Inglaterra 
(Clymo & Reddaway 1971) y Pastizales de Brachypodium en Francia (Billes et al.1975), citados por Raich & Schelesinger (1992) y comparados en la tabla 95. 
 
Productividad primaria neta del bosque altoandino en la cuenca del río Pamplonita (Norte de Santander, Colombia). Sucesión regenerativa del bosque altoandino. Universidad Nacional de Colombia.  
Miguel Antonio Murcia Rodríguez, miguel.murcia.r@gmail.com 
143 
 
a      b 
Figura 73. Relación de la respiración edáfica (RE) con (a) la humedad relativa (HR%) y (b) la temperatura máxima del aire en el Pastizal de enero a diciembre 
de 2006. 
 
 
Tabla 95. Tasas de RE en algunos biomas del mundo asumiendo una estación de crecimiento de (a) 90 días, (b) 75 días y (c) continua de 365 días (este 
estudio). 
Bioma Vegetación Tasa (gC/m
2año) Latitud 
(N) 
Longitud 
(W) País Referencia Día Noche 
Tundra 
Macollas 56 
68º 
149º51’ 
Alaska 
Giblin et al. 1991 
Arbustos 34ª 149º Poole & Millar 1982 Líquenes 42ª 149º 
Juncos 29b 68º47’ 148º51’ Giblin et al. 1991 
Pantanos y ciénagas ombrotrófica 33 68º22’ 19º03’ E Suecia Svensson 1980 Sphagnum 46 54º46’ 2º21’ Inglaterra Clymo & Reddaway 1971 Dehesa Pastizal Brachypodium 41 43º30’ Francia Billes et al. 1975 
Bosque altoandino Holcus lanatus 33,6 45,1
c 7º20’ 72º42’ Colombia Murcia & Ochoa 2008 
nublado Bosque Chamaecyparis 176 24º35’ 121º25’E Taiwán Chang et al. 2008 
 
Tasa de cambio 
 
La dinámica de la respiración edáfica acumulada (REA) o tasa de respiración anual del Pastizal (diurna y nocturna) se relacionó directamente con el tiempo 
(figura 74), cuyas ecuaciones de regresión son: 
 
Ecuación (99): REAd = 4,25D – 19,7; (R2=0,94, p<0,0001, N=60) 
Ecuación (100): REAn = 4,9D – 148,6; (R2=0,96, p< 0,0001, N=60) 
 
Donde REA, es la respiración edáfica acumulada promedio (d=diurna, n=nocturna) expresada en mg de CO2/m2h, y D el tiempo (días). El valor del corte con el 
eje Y para el período diurno no es significativo (t=-0,629, p=0,532); pero sí para el periodo nocturno (t=-5,136, p<0,001). 
 
Según las ecuaciones de regresión (99 y 100), la tasa anual de respiración del suelo, para el periodo diurno, se calculó entre 34,65 y 39,74 g de C/m2año, y 
para el nocturno entre 40,4 y 45,1 g de C/m2año. Estos bajos estimativos son relativamente similares a los obtenidos por varios autores en ecosistemas de 
tundra, pantanos y pasturas de Brachypodium sp. (tabla 95). 
 
La intersección entre las ecuaciones (99 y 100) acontece a mediados de julio (194 días) cuando la REA alcanza los 800 mg de CO2/m2h. Este evento concuerda 
con el momento en que la HR y la Tmáx del aire se incrementan, y con el instante en que el recorrido del viento desciende abruptamente (figura 7a,b). Los dos 
primeros factores ambientales regulan la RE nocturna, mientras el tercero disminuye la RE diurna. Sin embargo, la tendencia de la Tmáx podría explicar la 
mayor razón de cambio de la REA nocturna (4,9) con respecto a la diurna (4,3). 
 
La producción neta de C en la comunidad sucesional de Pastizal, de la franja altoandina, podría calcularse entre 20,76 y 22,22 Toneladas de C/año para el 
periodo diurno y nocturno. 
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Figura 74. Tendencia de la respiración edáfica acumulada (REA) en el Pastizal de enero a diciembre de 2006. 
 
Modelación 
 
La RE diurna y nocturna se ajustó a un modelo de mínimos cuadrados ponderados mediado por la precipitación (figura 72): 
 
Ecuación (101): RED = 962,791 – 10,873(HR) 
Ecuación (102): REN = 920,434 – 10,069(HR) 
 
Donde RED, es la respiración edáfica diurna estimada y REN la nocturna, expresadas en mg de CO2/m2h, y (HR), la humedad relativa del aire promedio 
mensual. La significancia de los parámetros y los estadísticos de prueba para la comprobación de la idoneidad de las ecuaciones (101 y 102), a través del 
análisis de residuos, indican que todos los supuestos se cumplen satisfactoriamente (anexo 23), y por lo tanto, la variación explicada por el modelo se debe a 
los cambios en la HR. Sin embargo, la HR solo determina el 35 y el 46 (%) de la variación total de la RE diurna y RE nocturna respectivamente. El porcentaje 
restante (65 y 54) podría ser explicado por otras variables de tipo endógeno como el desarrollo y la morfo-fisiología de las especies vegetales, así como por las 
propiedades fisicoquímicas del suelo. 
 
A pesar de la complejidad del fenómeno ecológico de la respiración del suelo, la acción de la HR logra estimar proporcionalmente las oscilaciones abruptas 
mensuales del comportamiento diurno y nocturno en la fase sucesional del Pastizal altoandino (figura 72, anexo 23). 
 
 
MATORRAL 
 
Variación temporal 
 
La respiración edáfica (RE) en la fase sucesional de Matorral mostró un comportamiento bimodal durante el período diurno; mientras que en la noche la 
respiración edáfica fue mucho más fluctuante con cuatro picos de flujo de CO2 durante el año de estudio (figura 75). En los meses de mayo y septiembre se 
presentaron las mayores tasas de respiración diurnas, con valores de 177,65 y 172,72 mg CO2/m2h. En tanto, en la noche, la mayor tasa de respiración se 
observó durante el mes de octubre con 268,87 mg CO2/m2h (tabla 96). A pesar de no haber relación estadística entre las RE y la caída de hojarasca en el 
Matorral, el pico máximo de producción de hojarasca (63 g/m2) coincidió con las RE diurna y nocturna máximas observadas en el mes de mayo. La RE no 
mostró diferencias significativas entre los valores medios diurnos (82,06 mg CO2/m2h) y nocturnos (103,34 CO2/m2h) (ANOVA, p>0,05, n = 60). 
 
Tabla 96. Subconjuntos homogéneos de la respiración edáfica (mg de CO2/m2h) en el Matorral, durante el periodo diurno y nocturno (enero-diciembre de 2006). 
Tukey HSD (alfa=0,05, N=5). 
RED 
Mes 
Subconjunto REN 
Mes 
Subconjunto 
1 2 3 4 1 2 3 4 5 
Dic 
Ene 
Mar 
Nov 
Abr 
Feb 
Jul 
Oct 
Jun 
Agt 
Sep 
May 
22,052 
30,036 
46,286 
46,972 
54,88 
63,507 
74,426 
 
 
46,286 
46,972 
54,88 
63,507 
74,426 
92,551 
95,641 
 
 
 
 
54,88 
63,507 
74,426 
92,551 
95,641 
108,082 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
172,725 
177,653 
Dic 
Mar 
Ene 
Sep 
Abr 
Feb 
Nov 
Jun 
Jul 
May 
Agt 
Oct 
25,986 
32,668 
65,394 
72,92 
73,11 
76,736 
 
32,668 
65,394 
72,92 
73,11 
76,736 
81,571 
 
 
65,394 
72,92 
73,11 
76,736 
81,571 
91,775 
106,756 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
162,793 
181,493 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
268,87 
Sig. 0,058 0,092 0,05 1 Sig. 0,088 0,115 0,302 0,988 1 
Media cuadrática (error) = 600,841 Media cuadrática (error) = 626,710 
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Figura 75. Respiración edáfica (RE) en relación con la temperatura media del aire (Tmed) en el Matorral de enero a diciembre de 2006. 
 
En relación con las otras comunidades, el Matorral presentó la menor tasa anual de respiración edáfica nocturna y durante el periodo diurno fue ligeramente 
mayor que el Bosque Maduro (tabla 104). Consideramos que estas bajas tasas de respiración se deben a las condiciones topográficas, ya que esta comunidad 
crece en los sitios con la mayor pendiente (30-40%), lo cual ha conducido a una menor tasa de acumulación de hojarasca y al menor desarrollo del horizonte 
orgánico del suelo, con los valores más bajos de Carbono orgánico (6,33%) y de contenido de arcillas (18,7%), en relación con las demás comunidades 
sucesionales. Según (Becker et al 1988; Silver et al 1994 y Laurance et al 1999), la topografía puede afectar el ciclado de nutrientes.  
 
La humedad del suelo y la capacidad de intercambio catiónico tienden a ser mucho más bajos en zonas de pendiente que en sitios planos: el Bosque 
Secundario mostró la mayor capacidad de intercambio catiónico (78,9 meq/100g) con respecto al Matorral (45,6 meq/100g). Así mismo, las zonas pendientes 
presentan bajos contenidos de arcillas y de elementos como nitrógeno y fósforo debido a la baja adherencia de estos nutrientes a la materia orgánica: el Bosque 
Secundario presentó 0,65% de nitrógeno total y el Matorral 0,55%. Además, las temperaturas medias del suelo (día: 11,28 °C, noche: 10,7 °C) del Matorral 
registradas en abril de 2007 fueron significativamente mayores con respecto a las demás comunidades (tabla 105c). Este hecho se puede atribuir a la 
orientación topográfica oriente-occidente que permite una mayor incidencia de la radiación solar sobre el suelo. A pesar de la existencia de una correlación 
directa significativa (r=0,637, p<0,05, n=12) entre la temperatura media del aire y el incremento de las tasas de respiración en esta comunidad (figura 76a), es la 
pendiente la que ejerce un mayor control sobre la capacidad de respiración del suelo. 
 
En general, es posible que el efecto de la pendiente explique, además de la edad sucesional (20 años), el pobre desarrollo de la vegetación, la cual se 
caracteriza por arbustos con copas ralas y tallos muy delgados y densos, de hasta 4 m de altura; además de unos pocos arbolitos de hasta 6 m de Weinmannia 
tomentosa, W. fagaroides, Miconia pallida, Monochaetum strigosum, Baccharis prunifolia, Lepechinia conferta, Cybianthus marginatus, Hypericum phellos, H. 
cardonae y Miconia ligustrina. 
 
Efecto del clima 
 
Las relaciones entre la RE y los factores meteorológicos asociados al Matorral se resumen en la tabla 97. La temperatura media del aire (Tmed) se relacionó 
directamente con la RE diurna (r=0,637, p<0,05), es decir, que por cada unidad de aumento que exhibe la Tmed, la RE aumenta en 46,6 mg. de CO2/m2h (figura 
76a). Mientras que, la humedad relativa del aire (HR%) se correlacionó inversamente con la RE diurna (r=-0,608, p<0,05), lo cual equivale a que por cada 
unidad de aumento que presenta la HR%, la RE disminuye en 8,14 mg. de CO2/m2h (figura 76b). Estos resultados nos permiten plantear que los cambios en el 
comportamiento de la Tmed del aire pueden afectar en mayor medida el incremento de las tasas de respiración diurnas del suelo más que los descensos de la 
HR%. En los periodos de enero-abril, y noviembre-diciembre, la Tmed estuvo entre 14 y 15,6 °C y la HR% entre 79,1 y 84,4% siendo valores relativamente altos 
que posibilitan el incremento de las tasas de evaporación, las cuales sumadas con el efecto de la pendiente, en el sentido de favorecer la escorrentía superficial, 
expliquen el descenso abrupto de las tasas de respiración en los meses más secos del año. 
 
Tabla 97. Correlaciones entre la tasa de respiración edáfica media mensual (diurna-nocturna) en el Matorral del Bosque altoandino y las variables 
meteorológicas (Estación ISER-Pamplona). Enero-diciembre de 2006. (N=12). La correlación es significativa al nivel (* 0,05 ** 0,01). 
Matorral Hojarasca Hojas Tmed Tmax Tmin HR Lluvia Eva Viento Brillo 
Τ_b Kendall 
Día Cf. 0,333 0,273 0,615(**) 0,406 0,431 -0,657(**) 0,273 0,091 0,382 0,091 Sg. 0,131 0,217 0,006 0,071 0,054 0,003 0,217 0,681 0,086 0,681 
Noche Cf. 0,242 0,121 0,492(*) 0,344 0,431 -0,473(*) 0,242 0,061 0,290 0,000 Sg. 0,273 0,583 0,027 0,127 0,054 0,033 0,273 0,784 0,192 1,000 
Ρ Spearman 
Día Cf. 0,420 0,357 0,800(**) 0,561 0,642(*) -0,827(**) 0,343 0,098 0,634(*) 0,112 Sg. 0,175 0,255 0,002 0,058 0,024 0,001 0,276 0,762 0,027 0,729 
Noche Cf. 0,189 0,098 0,656(*) 0,434 0,670(*) -0,648(*) 0,301 0,042 0,445 -0,007 Sg. 0,557 0,762 0,020 0,159 0,017 0,023 0,342 0,897 0,147 0,983 
r Pearson 
Día Cf. 0,362 0,273 0,637(*) 0,557 0,523 -0,608(*) 0,245 0,160 0,236 0,108 Sg. 0,247 0,391 0,026 0,060 0,081 0,036 0,443 0,618 0,460 0,738 
Noche Cf. 0,023 -0,14 0,558 0,422 0,416 -0,363 0,467 0,119 0,131 0,006 Sig. 0,944 0,664 0,060 0,172 0,179 0,246 0,125 0,712 0,684 0,986 
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a       b 
Figura 76. (a) Relación de la respiración edáfica diurna (RED) con la temperatura media del aire (Tmed) y (b) la humedad relativa (HR) en el Matorral de enero a 
diciembre de 2006. 
 
Tasa de cambio 
 
El comportamiento de la respiración edáfica acumulada REA del Matorral se asoció directamente con el tiempo (figura 77), cuyas ecuaciones de regresión son: 
 
Ecuación (103) REAd = 4,26D – 142,8; (R2 = 0,96, p < 0,0001, N = 60) 
Ecuación (104) REAn = 5,15D – 177,4; (R2 = 0,96, p < 0,0001, N = 60) 
 
Donde REA, es la respiración edáfica acumulada promedio (d=diurna, n=nocturna) expresada en mg. de CO2/m2h, y D el tiempo (días). El intercepto para los 
períodos fueron significativos (t = -5.608; t = -6,138, p<0,001). 
 
 
Figura 77. Tendencia de la respiración edáfica acumulada (REA) en el Matorral de El Volcán de enero a diciembre de 2006. 
 
Con base en las ecuaciones (103 y 104), la tasa anual de respiración del suelo, para el periodo diurno, se calculó entre 35,14 y 39,28 g de C/m2, y para el 
nocturno entre 42,48 y 47,42 g de C/m2. Estos estimativos son similares a los encontrados en Pastizal pero con límites de variación más amplios, 
particularmente en el periodo nocturno, el cual se diferenció del periodo diurno al final del estudio posiblemente debido a una mayor biomasa radicular de 
arbustos de y arbolitos de los géneros Hypericum y Miconia. La capacidad de respiración edáfica de esta comunidad está influenciada altamente por la dinámica 
de los aportes de la hojarasca y por la tasa de cambio de la caída de hojarasca, la cual se estimó en 1,44 g/m2 día a lo largo de un periodo de 906 días. 
 
Modelación 
 
La RE diurna y nocturna en el Matorral se ajustó a un modelo de regresión lineal múltiple (figura 75), cuyas ecuaciones son: 
 
Ecuación (105): RED = 77,96(T) + 36,43(Dt) – 1143,09 
Ecuación (106): REN = 99,1(T) + 58,94(Dt) – 1471,06 
 
Donde RED, es la respiración edáfica diurna estimada y REN la nocturna expresada en mg de CO2/m2h, T es la temperatura media del aire y D, la caída de 
detritus (material particulado).  
 
La significancia de los parámetros y los estadísticos de prueba para la comprobación de la idoneidad de las ecuaciones (105 y 106), a través del análisis de 
residuos, indican que todos los supuestos se cumplen satisfactoriamente (anexo 24), y por lo tanto, la variación explicada por el modelo se debe a los cambios 
en la temperatura media y en la dinámica de los aportes del material particulado. Estos dos factores determinan cerca del 66% de la variación total de la RE 
diurna y nocturna. El porcentaje restante 34 podría ser explicado, en parte por las fluctuaciones de la HR (figura 76b), del recorrido del viento (Ρ = 0,634, 
p<0,05) y del efecto ponderado mediado por el régimen bimodal de la precipitación asociada con la distribución anual de la RE circadiana (tabla 96), así como 
por otras variables de tipo endógeno como el desarrollo y la morfo-fisiología de las especies vegetales e igualmente por las propiedades fisicoquímicas y 
biológicas del suelo. 
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RASTROJO 
 
Variación temporal 
 
Las medias mensuales de la RE mostraron un comportamiento bimodal en el día y trimodal en la noche en la fase sucesional de Rastrojo (figura 78). La 
distribución mensual de la RE diurna y nocturna fue significativamente diferente a lo largo del año (tabla 98). Sin embargo, en marzo se presentaron los valores 
más bajos de la RE diurna y nocturna con 36,53 y 49,91 mg. CO2/m2h, y los más altos del periodo diurno y nocturno se observaron en mayo 214,91 y 186,27 
CO2/m2h. A pesar de estas diferencias, la tasa anual no mostró diferencias significativas entre los valores diurnos y nocturnos: 92,83 y 105,95 mg CO2/m2h 
(ANOVA, p = 0,23, n = 60). 
 
Tabla 98. Subconjuntos homogéneos de la respiración edáfica (mg de CO2/m2h) en el Rastrojo, durante el periodo diurno y nocturno (enero-diciembre 2006). 
Tukey HSD (alfa=0,05, N=5) 
RED 
MES 
Subconjunto REN 
MES 
Subconjunto 
1 2 3 4 1 2 3 4 
Mar 
Abr 
Sep 
Feb 
Ene 
Dic 
Jul 
Oct 
Nov 
Jun 
Agt 
May 
36,53 
44,24 
50,06 
54,96 
61,12 
68,33 
76,27 
88,44 
94,20 
 
 
 
 
 
 
 
88,44 
94,20 
156,90 
 
 
 
 
 
 
 
 
94,20 
156,90 
168,03 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
156,90 
168,03 
214,91 
Mar 
Sep 
Ene 
Feb 
Abr 
Nov 
Dic 
Jun 
Jul 
Agt 
Oct 
May 
49,91 
61,16 
65,63 
67,65 
71,63 
90,15 
92,66 
110,54 
 
61,16 
65,63 
67,65 
71,63 
90,15 
92,66 
110,54 
119,33 
 
 
 
 
 
 
 
110,54 
119,33 
177,84 
178,61 
 
 
 
 
 
 
 
 
119,33 
177,84 
178,61 
186,27 
Sig. 0,331 0,129 0,074 0,323 Sig. 0,125 0,163 0,051 0,059 
Media cuadrática (Error) = 1270,566. Media cuadrática (Error) = 985,131. 
 
 
 
Figura 78. Respiración edáfica (RE) en relación con el régimen bimodal de la precipitación en el Rastrojo de enero a diciembre de 2006. 
 
Efecto del clima 
 
Las relaciones entre los factores meteorológicos y la caída de la hojarasca con respecto a la RE se resumen en la tabla (99): la humedad relativa del aire (HR%) 
se correlacionó inversamente con la RE diurna (ρ=-0,613, p<0,05), y la temperatura media del aire (Tmed) se relacionó directamente con la RE nocturna (r = 
0,633, p<0,05), lo cual indica que por cada grado centígrado que aumente la Tmed, la RE nocturna se incrementará en 60,29 mg. de CO2/m2h. Sin embargo, la 
relación más estrecha entre el factor térmico y la RE fue de tipo exponencial (figura 79). Estos resultados permiten establecer que los incrementos de la 
temperatura del aire pueden acelerar con mayor intensidad las tasas de respiración del suelo en el Rastrojo más que los descensos de la humedad relativa del 
aire. Nótese cómo la tasa de cambio de la RED es mayor que la de REN (Ecuaciones 107 y 108), pero su nivel de producción es siempre menor (figura 79). 
 
Modelación 
 
La RE diurna y nocturna en el Rastrojo se ajustó a un modelo de regresión exponencial (Figura 79), cuyas ecuaciones son: 
 
Ecuación (107) RED = 0,0788e0,4691(T); R² = 0,3379, p<0,05 (N=12) 
Ecuación (108) REN = 0,1771e0,4286(T); R² = 0,4295, p<0,05 (N=12) 
 
Donde (T) representa la temperatura media del aire; e, es la base de los números neperianos; 0,4691 y 0,4286 son constantes y equivalen a la razón de cambio; 
0,0788 y 0,1771, los cortes con el eje Y. 
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Tabla 99. Correlaciones entre la tasa de respiración edáfica media mensual (diurna-nocturna) en el Rastrojo del Bosque altoandino y las variables 
meteorológicas (Estación ISER-Pamplona). Enero-diciembre de 2006. (N=12). La correlación es significativa a dos colas (* 0,05 ** 0,01) 
Comunidad de Rastrojo Hojarasca Hojas Tmed Tmax Tmin HR Lluvia Eva Viento Brillo 
Τ_b 
Kendall 
Día Cf. -0,030 -0,091 0,400 0,344 0,277 -0,473(*) 0,000 0,182 0,168 0,061 Sg. 0,891 0,681 0,073 0,127 0,215 0,033 1,000 0,411 0,450 0,784 
Noche Cf. 0,030 0,030 0,431 0,281 0,431 -0,351 0,121 0,121 0,229 -0,182 Sg. 0,891 0,891 0,054 0,212 0,054 0,114 0,583 0,583 0,303 0,411 
ρ 
Spearman 
Día Cf. 0,056 0,000 0,530 0,466 0,488 -0,613(*) -0,049 0,266 0,228 0,140 Sg. 0,863 1,000 0,076 0,127 0,108 0,034 0,880 0,404 0,477 0,665 
Noche Cf. 0,119 0,070 0,533 0,342 0,642(*) -0,476 0,161 0,084 0,329 -0,140 Sg. 0,713 0,829 0,074 0,276 0,024 0,117 0,618 0,795 0,296 0,665 
r 
Pearson 
Día Cf. 0,376 0,168 0,544 0,343 0,479 -0,516 0,088 0,197 0,175 0,074 Sg. 0,228 0,602 0,068 0,275 0,115 0,086 0,785 0,539 0,586 0,820 
Noche Cf. 0,252 -0,029 0,633(*) 0,362 0,549 -0,435 0,304 0,190 0,222 -0,066 Sg. 0,429 0,928 0,027 0,247 0,064 0,158 0,337 0,553 0,488 0,838 
 
 
Figura 79. Relación de la respiración edáfica (RE) con la temperatura media (Tmed) en el Rastrojo de enero a diciembre de 2006. 
 
Tasa de cambio 
 
La respiración edáfica acumulada (diurna y nocturna) presentó una tendencia de crecimiento lineal (figura 80) similar con respecto al tiempo y sus ecuaciones 
de regresión son: 
Ecuación (109) REAd = 4,62D – 128; (R2 = 0,98, p<0,0001, N = 60) 
Ecuación (110) REAn = 5,16D – 158,6; (R2 = 0,99, p<0,0001, N = 60) 
 
Donde REA, es la respiración del suelo acumulada promedio (d=diurna, n=nocturna) expresada en mg. de CO2/m2h, y D el tiempo (días). El intercepto para los 
períodos fueron significativos (t = -5,143; t = -5,264, p<0,001). 
 
 
Figura 80. Tendencia de la respiración edáfica acumulada (REA) en el Rastrojo de enero a diciembre de 2006. 
 
Con base en las ecuaciones (109 y 110), la tasa anual de respiración del suelo, para el periodo diurno, se calculó entre 38,34 y 42,38 g de C/m2, y para el 
nocturno entre 42,57 y 47,45 g de C/m2. La variación de los estimativos diurnos son aproximadamente iguales a los encontrados en Pastizal y Matorral, pero 
superiores a los nocturnos del Pastizal. 
 
El incremento de la tasa anual de producción nocturna de carbono en Rastrojo se puede atribuir a la conformación transicional o intermedia de su vegetación 
entre los arbustos del Matorral y los árboles de los Bosques Secundario y Maduro. Esta comunidad se caracteriza por disponer de un estrato de arbolitos de 
hasta 8 m, pertenecientes a las especies: Escallonia myrtilloides, Ageratina tinifolia, Lepechinia conferta, Myrsine dependens, Hesperomeles glabrata, Miconia 
ligustrina, Viburnum triphyllum, Hypericum phellos. El estrato herbáceo no se configura como tal sino que se presentan elementos dispersos de Dryopteris 
wallischiana, encontrándose arbustos enmarañados correspondientes a las mismas familias arbóreas como son Miconia ligustrina, M. pallida, Myrsine 
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dependens con típicos elementos arbustivos como Ageratina baccharoidea, Lepechinia salviifolia y Baccharis prunifolia. El estrato rasante está bien 
representado, principalmente por musgos de los géneros Hypnum, Thuidium, Dicranum y Campylopus. 
 
El contenido de materia orgánica del suelo, representado en carbono orgánico, del Rastrojo estimado en 7,59% es ligeramente superior al observado en 
Matorral (6,33%) y están dentro de la variación media entre 5-10%. Con respecto al contenido de nitrógeno total (0,54% y 0,55%) prácticamente no hubo 
diferencias y estos se encuentran en un valor alto (>0,5). El porcentaje de arcillas del Rastrojo fue mayor al registrado para el Matorral (21,2% y 18,7%). Por lo 
tanto, los mayores contenidos de materia orgánica, de biomasa radicular, de arcillas y la menor pendiente hacen que Rastrojo exhiba la tasa anual de 
producción de CO2 más alta durante el día (40,59 g C/m2año) y la variación más amplia durante la noche 7,67 g C/m2año con respecto a las primeras etapas 
sucesionales del bosque altoandino.  
 
La capacidad de respiración edáfica de Rastrojo también está altamente influenciada por el comportamiento y la dinámica de los aportes de la caída de 
hojarasca que conllevan a una tasa de cambio altamente constante de producción de hojarasca calculada en 1,47 g/m2día. 
 
BOSQUE SECUNDARIO 
 
Variación temporal 
 
Las medias mensuales de la RE del Bosque Secundario (BS) mostraron un comportamiento fluctuante con varios picos de producción en el día y en la noche 
(figura 81). La distribución mensual de la RE diurna y nocturna fue notablemente diferente a lo largo del año. Durante el periodo nocturno, la RE fue 
significativamente más alta en agosto y octubre con respecto a los demás meses del año configurando el tercer subconjunto diferencial con promedios 
homogéneos (tabla 100). En solo dos meses se presentaron las máximas fluctuaciones de la respiración edáfica: en septiembre se observaron los valores más 
bajos de la RE diurna y nocturna con 25,01 y 46,38 mgCO2/m2h, y en octubre, los más altos del periodo diurno y nocturno con 201,93 y 274,85 mgCO2/m2h. A 
pesar de estas diferencias, la tasa anual no mostró diferencias significativas entre los valores diurnos y nocturnos: 88,35 y 111,60 mgCO2/m2h (ANOVA, p = 
0,07, n = 60) 
 
Tabla 100. Subconjuntos homogéneos de las tasas medias mensuales de la respiración edáfica (mg de CO2/m2h) en el Bosque Secundario (BS), durante el 
periodo diurno y nocturno (enero-diciembre 2006). Tukey HSD (alfa=0,05, N=5) 
RED 
Mes 
Subconjunto REN 
Mes 
Subconjunto 
1 2 3 4 1 2 3 
Sep 
Nov 
Jul 
Abr 
Dic 
Mar 
Ene 
Feb 
May 
Jun 
Agt 
Oct 
25,01 
45,74 
48,14 
48,16 
53,7 
55,23 
61,04 
68,39 
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
68,39 
129,3 
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
129,3 
158,47 
165,07 
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
158,47 
165,07 
201,93 
Sep 
Mar 
Feb 
Dic 
Nov 
Abr 
Ene 
Jul 
Jun 
May 
Agt 
Oct 
46,38 
49,14 
57,39 
61,28 
79,33 
86,81 
95,7 
103,58 
116,82 
  
  
  
  
  
57,39 
61,28 
79,33 
86,81 
95,7 
103,58 
116,82 
132,21 
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
235,74 
274,85 
Sig. 0,496 0,085 0,76 0,493 Sig. 0,085 0,052 0,816 
Media cuadrática (Error) = 895,710. Media cuadrática (Error) = 1196,292. 
 
 
 
Figura 81. Respiración edáfica (RE) en relación con la humedad relativa y la caída de epífitas en el Bosque Secundario de enero a diciembre de 2006. 
 
Efecto del clima 
 
En el Bosque Secundario, la dinámica de la RE no se correlacionó con los variables meteorológicos, pero si con la caída de las epífitas vasculares (tabla 101). 
Sin embargo, la RE mostró una incipiente relación de asociación positiva de tipo cuadrática con respecto al incremento de la temperatura media mensual del 
aire (figura 82): a partir de los 14,7 ºC, la RE aumenta progresivamente desde los 73,6 CO2 /m2h hasta los 200 y 280 mg de CO2 /m2h, para la RE diurna y 
nocturna, que es cuando la Tmed alcanza su valor máximo (16,2 ºC). Nótese cómo la tendencia y la producción máxima estimada de la REN es siempre mayor 
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que la de RED (figura 82). 
 
Tabla 101. Correlaciones entre la tasa de respiración edáfica media mensual (diurna-nocturna) del BS y las variables meteorológicas (Estación ISER-
Pamplona). Enero-diciembre de 2006. (N=12) La correlación es significativa a dos colas (* 0,05). 
Bosque Secundario Hojarasca Epífitas Tmed Tmax Tmin HR Lluvia Eva Viento Brillo 
τ_b 
Kendall 
Día Cf 0,091 0,242 0,062 0,156 0,154 -0,198 0,242 0,000 0,107 0,061 Sg. 0,681 0,336 0,783 0,488 0,491 0,372 0,273 1,000 0,630 0,784 
Noche Cf 0,182 0,188 0,400 0,188 0,339 -0,321 0,333 -0,091 0,137 -0,091 Sg. 0,411 0,455 0,073 0,405 0,130 0,149 0,131 0,681 0,536 0,681 
24 
Horas 
Cf 0,182 0,134 0,339 0,125 0,246 -0,351 0,273 -0,030 0,198 0,030 
Sg. 0,411 0,593 0,130 0,579 0,270 0,114 0,217 0,891 0,372 0,891 
ρ 
Spearman 
Día Cf 0,196 0,296 0,196 0,078 0,281 -0,217 0,350 0,049 0,137 0,098 Sg. 0,542 0,351 0,540 0,811 0,377 0,498 0,265 0,880 0,672 0,762 
Noche Cf 0,301 0,237 0,460 0,190 0,575 -0,420 0,357 -0,077 0,280 -0,133 Sg. 0,342 0,459 0,133 0,553 0,050 0,174 0,255 0,812 0,378 0,681 
24 
Horas 
Cf 0,294 0,177 0,386 0,148 0,477 -0,417 0,322 -0,049 0,326 -0,007 
Sg. 0,354 0,581 0,215 0,646 0,117 0,178 0,308 0,880 0,301 0,983 
r 
Pearson 
Día Cf. -0,038 0,609(*) 0,462 0,347 0,390 -0,333 0,407 0,056 0,110 0,027 Sg. 0,907 0,035 0,131 0,269 0,211 0,290 0,189 0,862 0,733 0,933 
Noche Cf. 0,057 0,707(*) 0,509 0,345 0,344 -0,367 0,446 0,136 0,150 0,011 Sg. 0,861 0,010 0,091 0,273 0,274 0,240 0,146 0,673 0,641 0,973 
24 
Horas 
Cf 0,015 0,683(*) 0,503 0,356 0,375 -0,363 0,442 0,104 0,136 0,019 
Sg. 0,963 0,014 0,096 0,256 0,229 0,247 0,151 0,749 0,673 0,954 
 
 
 
Figura 82. Relación de la respiración edáfica (RE) con la temperatura media (Tmed) en el Bosque Secundario de enero a diciembre de 2006. 
 
Modelación 
 
La RE diurna y nocturna en el BS se ajustó a un modelo de regresión lineal múltiple (figura 81), cuyas ecuaciones son: 
 
Ecuación (111) RED = 745,1 – 8,26(HR) + 14,13(E); R² = 0,53, p<0,05 (N=12) 
Ecuación (112) REN = 1011,69 – 11,37(HR) + 20,25(E); R² = 0,70, p<0,01 (N=12) 
 
Donde RED, es la respiración edáfica diurna estimada y REN la nocturna expresada en mg de CO2/m2h; HR, es la humedad relativa media del aire y E, es la 
caída de Epífitas vasculares (Bromelias).  
 
Tasa de cambio 
 
La respiración edáfica acumulada (diurna y nocturna) presentó una tendencia lineal similar con respecto al tiempo, a través de una ecuación de regresión lineal 
(figura 83): 
Ecuación (113) REAd = 4,31D – 107,1; (R2 = 0,98, p<0,0001, N = 60) 
Ecuación (114) REAn = 5,43D – 172,3; (R2 = 0,99, p<0,0001, N = 60) 
 
Donde REA, es la respiración edáfica acumulada (d=diurna, n=nocturna) expresada en mg. de CO2/m2h, y D el tiempo (días). El valor del intercepto para los 
períodos diurno y nocturno fueron significativos (t = -3,100, p<0,01; t = -4,583, p<0,001). 
 
Según las ecuaciones (113 y 114), la tasa anual de respiración del suelo, para el periodo diurno, se calculó entre 34,83 y 40,45 g de C/m2, y para el nocturno 
entre 44,36 y 50,47 g. de C/m2. La variación o amplitud del intervalo de confianza de los estimativos diurnos y nocturnos (8,81 y 9,57 g de C/m2año) fueron 
superiores a los encontrados en todo el gradiente sucesional: Pastizal, Matorral, Rastrojo, Bosque Secundario y Bosque Maduro (tabla 105a). Esta amplia 
variación contrasta con el menor número de especies que aportan hojarasca y que están representadas principalmente por Clusia multiflora con 2,793 g/m2. 
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Figura 83. Tendencia de la respiración edáfica acumulada (REA) en el Bosque Secundario de enero a diciembre de 2006. 
 
El contenido de materia orgánica del suelo, representado en carbono orgánico, en el Bosque Secundario (BS), se calculó en 16,51%, el cual sobrepasa la 
apreciación alta (>10) según el Instituto Geográfico Agustín Codazzi. Este valor fue el más alto registrado en todas las comunidades sucesionales del bosque 
altoandino. Con respecto al contenido de nitrógeno total (0,65%) prácticamente es igual al encontrado en Bosque Maduro (0,66 %), los cuales se encuentran en 
un valor alto (>0,5). El porcentaje de arcillas del BS fue el mayor de todas las comunidades vegetales estudiadas con (25,9%). El potasio (0,63 meq/100g) y la 
capacidad de intercambio catiónico (78,9) fueron los registros más altos encontrados en el gradiente sucesional. Por lo tanto, los mayores contenidos de materia 
orgánica, la mayor capacidad de intercambio catiónico, el mayor porcentaje de arcillas y la menor pendiente hacen que la comunidad de BS exhiba los 
intervalos de confianza más amplios de las tasas anuales de producción de CO2 durante el día y la noche. Sin embargo, es posible que exista una menor 
proporción de biomasa radicular en el Bosque Secundario, con respecto al Bosque Maduro, lo cual explique por qué a pesar del alto contenido de materia 
orgánica edáfica, las tasas anuales de producción de carbono no fueron las más altas. 
 
BOSQUE MADURO 
 
Variación temporal 
 
La RE nocturna mostró una marcada estacionalidad acoplada con dos de los tres picos de lluvias (figura 7a), mientras que la RE diurna presentó un 
comportamiento más constante con un ligero incremento en el mes de agosto (figura 84). La distribución mensual de la RE diurna y nocturna fue diferente a lo 
largo del año (tabla 102). Agosto mostró el valor más alto de la RE diurna con 155,22 mg. CO2 /m2h diferenciándose de los demás meses del año con excepción 
de junio 95,75 mg. CO2 /m2h; en tanto que, el mes de octubre exhibió la producción nocturna máxima con 197,98 mg. CO2 /m2h. La RE mínima se registró en 
mayo (35,83 mg. CO2 /m2h) durante el día y en marzo (56,51 mg. CO2 /m2h) durante la noche. Al igual que las diferencias medias mensuales de la RE, la tasa 
anual mostró diferencias significativas entre los valores diurnos y nocturnos: 76,37 y 118,50 mg CO2 /m2h (ANOVA, p<0,0001, n = 60) 
 
Tabla 102. Subconjuntos homogéneos de las tasas medias mensuales de la respiración edáfica (mg de CO2 /m2h) en el Bosque Maduro (BM), durante el 
periodo diurno y nocturno (enero-diciembre 2006). Tukey HSD (alfa=0,05, N=5). 
RED 
Mes 
Subconjunto REN 
Mes 
Subconjunto 
1 2 1 2 3 
May 
Feb 
Abr 
Sep 
Jul 
Ene 
Mar 
Dic 
Nov 
Oct 
Jun 
Agt 
35,83 
52,35 
59,59 
63,74 
64,99 
66,93 
67,98 
83,35 
84,48 
86,2 
95,75 
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
95,75 
155,22 
Mar 
Feb 
Ene 
Abr 
Nov 
Sep 
Jul 
Dic 
Jun 
Agt 
May 
Oct 
56,51 
77,51 
87,54 
89,35 
93,5 
99,87 
102,7 
128,01 
  
  
  
  
  
77,51 
87,54 
89,35 
93,5 
99,87 
102,7 
128,01 
144,34 
151,45 
  
  
  
  
  
  
  
  
  
128,01 
144,34 
151,45 
193,27 
197,98 
Sig. 0,063 0,067 Sig. 0,185 0,151 0,21 
Media cuadrática (Error) = 804,270. Media cuadrática (Error) = 1554,025. 
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Figura 84. Respiración edáfica en relación con la caída de hojarasca en el Bosque Maduro de enero a diciembre de 2006. 
 
Efecto del clima 
 
Las relaciones entre la RE del Bosque Maduro, la caída de hojarasca y los factores meteorológicos se resumen en la tabla (103). La producción de hojarasca 
total (g/m2) se asoció inversamente con la RED (τ_b = -0,455, ρ =-0,608, p<0,05), en la medida en que la caída de hojarasca aumenta, la respiración del suelo 
durante el día disminuye proporcionalmente. En contraste, la temperatura media del aíre (Tmed) se correlacionó directamente con la REN (r=0,615, p<0,05; 
ρ=0,74, p<0,01), lo cual indica que por cada grado centígrado que aumente la Tmed, la REN se incrementará en 39,96 mg de CO2/m2h. La humedad relativa del 
aire mostró una asociación inversa con respecto a la RED (ρ=-0,613, p<0,05), lo cual equivale a que por cada unidad que aumente la humedad del aire, la RED 
disminuiría en promedio 5,47 mg de CO2/m2h, en otras palabras sí la HR desciende abruptamente, la RED se incrementará proporcionalmente.  
 
El incremento de la RED está determinado en un 39%, por la disminución exponencial de la producción de hojarasca (figura 85a), y por un progresivo y abrupto 
descenso en la humedad relativa media del aire, el cual logra explicar cerca del 50% de la variación de la RED (figura 85b), así, producciones de hojarasca 
menores a 24 g/m2 y porcentajes por debajo del (71%) de la humedad relativa pueden elevar substancialmente las tasas de la RED.  
 
Debido a la correlación no lineal entre la caída de hojarasca total (CHT), la HR y la respiración edáfica diurna (RED), solo es posible explicar, con base en la 
relación simultánea de estas variables, el 55,1% del comportamiento total de la RED (figura 84, ecuación 115): en la medida en que la CHT y la HR descienden 
linealmente, la RED tiende a incrementarse proporcionalmente. 
 
La variabilidad de la REN se explica más claramente (43%) mediante la relación de asociación exponencial exhibida con respecto a la temperatura media del 
aire: a partir de los 16,2 ºC, la REN puede superar los 151,5 mg de CO2/m2h (figura 85c, ecuación 116). 
 
Tabla 103. Correlaciones entre la tasa de respiración edáfica (RE) media mensual (diurna-nocturna), las variables meteorológicas (Estación ISER-Pamplona) y 
la caída de hojarasca en el Bosque Maduro (BM) entre enero y diciembre de 2006 (N=12). La correlación es significativa a dos colas (*0,05 y **0,01). 
Bosque Maduro Hojarasca Hojas Tmed Tmax Tmin HR Lluvia Eva Viento Brillo 
τ_b 
Kendall 
Día Cf -0,455(*) -0,364 0,339 0,188 0,154 -0,198 0,091 0,030 0,015 0,030 Sg. 0,040 0,100 0,130 0,405 0,491 0,372 0,681 0,891 0,945 0,891 
Noche Cf -0,061 -0,273 0,554(*) 0,469(*) 0,400 -0,412 0,242 0,121 0,229 -0,061 Sg. 0,784 0,217 0,013 0,038 0,073 0,063 0,273 0,583 0,303 0,784 
ρ 
Spearman 
Día Cf -0,608(*) -0,510 0,404 0,377 0,158 -0,249 0,098 0,077 -0,025 0,119 Sg. 0,036 0,090 0,193 0,226 0,624 0,436 0,762 0,812 0,940 0,713 
Noche Cf -0,140 -0,420 0,740(**) 0,596(*) 0,618(*) -0,613(*) 0,273 0,140 0,340 -0,035 Sg. 0,665 0,175 0,006 0,041 0,032 0,034 0,391 0,665 0,280 0,914 
r 
Pearson 
Día Cf. -0,564 -0,475 0,443 0,396 0,095 -0,522 -0,024 0,425 0,233 0,290 Sg. 0,056 0,118 0,150 0,202 0,768 0,082 0,941 0,169 0,466 0,360 
Noche Cf. -0,065 -0,160 0,615(*) 0,482 0,490 -0,388 0,294 0,143 0,072 -0,024 Sg. 0,841 0,619 0,033 0,113 0,106 0,213 0,353 0,659 0,825 0,942 
 
Modelación 
 
La RE diurna del Bosque Maduro se ajustó a un modelo de regresión lineal múltiple; en tanto, la RE nocturna se explicó por medio de una regresión exponencial 
(figura 85c), cuyas ecuaciones son: 
 
Ecuación (115) RED = 571,17 - 8,26(CHT) - 5,076(HR); R² = 0,551, p<0,05 (N=12) 
 
Ecuación (116) REN = 0,628e0,356(T); R² = 0,43, p<0,05 (N=12) 
 
La respiración edáfica acumulada (diurna y nocturna) presentó una tendencia lineal a lo largo del tiempo de estudio y sus ecuaciones de regresión se aprecian 
en la figura 86 y son de la forma: 
 
Ecuación (117) REAd = 3,49D – 70,26; (R2 = 0,95, p< 0,0001, n = 60) 
Ecuación (118) REAn = 5,59D – 141,21; (R2 = 0,95, p< 0,0001, n = 60) 
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Donde RE, es la respiración edáfica (d=diurna, n=nocturna) expresada en mg de CO2/m2h, y D el tiempo (días). El valor del intercepto para los períodos diurno y 
nocturno fueron significativos (t = -2,872, p = 0,006; t = -3,746, p < 0,001). 
 
 
a    b    c 
Figura 85. Relación de la respiración edáfica diurna (RED) con (a) la producción de la hojarasca total y (b) la humedad relativa; y (c) de la nocturna (REN) con la 
temperatura media del aire; en el Bosque Maduro de enero a diciembre de 2006. 
 
Con base en las ecuaciones (117 y 118), la tasa anual de respiración del suelo, para el periodo diurno, se estimó entre 28,55 y 32,53 g de C/m2, y para el 
nocturno entre 45,75 y 51,87 g de C/m2. La amplitud del intervalo de confianza de la RED (3,98 g C/m2año) fue la más baja en relación con el gradiente 
sucesional: Pastizal, Matorral, Rastrojo, Bosque Secundario y Bosque Maduro (tabla 104). En contraste, la fluctuación de la REN fue la más alta (6,12 g 
C/m2año). El análisis comparativo de las tasas anuales de cambio de la RE indica que la producción nocturna de carbono (g/m2año) no solo se incrementa a lo 
largo del gradiente sucesional sino también se separa substancialmente del diurno, particularmente en la etapa sucesional final o Bosque Maduro (figura 86).  
 
Tabla 104. Intervalos de confianza 95% (límite inferior y superior) de la producción anual de CO2 (gramos de C/m2año) en las comunidades sucesionales del 
bosque altoandino en la cuenca del río Pamplonita. 
Comunidad RED Diferencia REN Diferencia L Inf. Media L Sup. L Inf. Media L Sup. 
Pastizal 
Matorral 
Rastrojo 
34,65 
35,14 
38,34 
34,83 
28,55 
37,20 
37,20 
40,36 
37,64 
30,54 
39,74 
39,28 
42,38 
40,45 
32,53 
5,09 
4,14 
4,04 
5,62 
3,98 
40,40 
42,48 
42,57 
44,36 
45,75 
42,75 
44,95 
45,01 
47,41 
48,81 
45,10 
47,42 
47,45 
50,47 
51,87 
4,70 
4,94 
4,88 
6,11 
6,12 Bosque  
Secundario 
Maduro 
 
 
Figura 86. Tendencia de la respiración edáfica acumulada (REA) en el Bosque Maduro de enero a diciembre de 2006. 
 
Según el análisis de la producción de hojarasca por especie, el BM se caracterizó por el dominio exclusivo de Schefflera sp. con una media multianual de 2,33 
g/m2 y de Clusia multiflora con 1,71 g/m2. Estas especies se diferenciaron del resto de las especies más productoras de hojarasca (tabla 73). Sin embargo, el 
análisis de componentes principales (ACP) multianual mostró que Centronia haemantha tambiénse considera importante ya que contribuye con 0,865 g/m2 y es 
la segunda que más información aporta en el primer plano factorial (figura 51 y 52a) 
 
El contenido de materia orgánica del suelo, en Bosque Maduro (BM) fue de 13,74%, considerada como alta (>10) según el Instituto Geográfico Agustín Codazzi. 
Este valor fue el segundo más alto registrado en las comunidades sucesionales de la franja altoandina. El contenido de nitrógeno total fue de (0,66%) 
prácticamente igual al encontrado en Bosque Secundario (0,65 %), los cuales se consideran altos (>0,5). El porcentaje de arcillas del BM fue uno de los más 
bajos (20,3%) después de Matorral (18,7%). El potasio (0,56 meq/100g) y la capacidad de intercambio catiónico (69,8) fueron los segundos registros más altos 
encontrados en el gradiente sucesional. El magnesio presentó el nivel más alto de concentración con 0,82 meq/100g. Este nutriente, además de su presencia 
en la clorofila, es esencial porque se combina con el ATP y porque activa muchas enzimas necesarias en fotosíntesis, respiración y formación de ADN y RNA 
(Salisbury & Ross 1994).  
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El efecto de la pendiente se vio reflejado en un descenso leve de los contenidos de materia orgánica y de arcillas en esta comunidad. Sin embargo, la presencia 
de niveles altos de magnesio hace presumible la existencia de una mayor biomasa radicular que explique la mayor tasa anual de respiración edáfica nocturna 
encontrada en el Bosque Maduro (figura 87). 
 
 
Figura 87. Tasas de respiración edáfica (RE) en el gradiente sucesional del bosque altoandino en la cuenca del río Pamplonita. Enero a diciembre de 2006. 
 
SINOPSIS: RESPIRACIÓN EDÁFICA EN LA FRANJA ALTOANDINA 
 
Efecto del clima 
 
La dinámica sucesional de la respiración edáfica diurna (RED) mostró un comportamiento diferencial (tabla 105a), no lineal de tipo cuadrático incipiente 
(r2=0,509, p=0,491). Las fases de Rastrojo y Bosque Maduro exhibieron las tasas de mayor y menor liberación de CO2 (123,78 - 101,83 mg/m2h). Estas 
diferencias (Anova, p=0,038, n=60) se pueden atribuir a la conformación y desarrollo de los doseles: el Rastrojo presenta un estrato de arbolitos de hasta 8 
metros, con algunos elementos emergentes de 12 m, cuyas copas se entrecruzan y superponen dejando espacios suficientemente amplios como para que la luz 
penetre, alcance la superficie del suelo y desarrolle un amplio estrato rasante de briofitos con una cobertura total del 70%. De esta forma, la temperatura diurna 
del aire, al interior de Rastrojo, llegó a ser mayor (13,29 ± 2,31 ºC) con respecto a la del Bosque Maduro (11,63 ± 1,75 ºC). Sin embargo, la temperatura diurna 
del suelo sí fue significativamente mayor (Anova, p=0,006, n=60) en el Bosque Maduro (10,78 ± 1,28 ºC) que en el Rastrojo (10,17 ± 0,56 ºC). A pesar de la 
mayor cobertura vegetal del Bosque Maduro, la escasa energía radiante que puede llegar al suelo es absorbida y retenida más eficientemente por la mayor 
cantidad de hojarasca y de materia orgánica (13,74%) presentes en la superficie del bosque, las cuales actúan más como cuerpos negros en comparación con 
la biomasa de la comunidad de briofitos del Rastrojo y su porcentaje de materia orgánica (7,59%). 
 
En contraste con la RED, la respiración del suelo nocturna (REN) no presentó diferencias substanciales a lo largo del gradiente sucesional y por lo tanto solo se 
configuró un subconjunto homogéneo (tabla 105a). Sin embargo, la REN en relación con la temperatura diurna del aire se ordenó de acuerdo con el grado de 
desarrollo (en el sentido de la complejidad estructural) de las fases sucesionales arbustivas y arbóreas propuestas en este estudio (tabla 105b, figura 88). Las 
fases de Bosque Maduro y Matorral presentaron las tasas de mayor y menor liberación de CO2 (158,0 - 137,79 mg/m2h), así como sus contenidos de materia 
orgánica (13,74 y 6,33%). Las temperaturas del aire y del suelo se diferenciaron notablemente entre estas dos comunidades: Matorral>Bosque Maduro (tabla 
105b,c). 
 
La temperatura diurna del aire, al interior de cada fase sucesional, mostró un descenso diferencial acorde con el aumento progresivo de la cobertura vegetal a lo 
largo del gradiente sucesional, separando el Bosque Maduro (BM) del Matorral; en tanto, la nocturna permitió separar térmicamente la comunidad de BM, del 
Matorral y del Bosque Secundario (tabla 105b). En contraste, la temperatura edáfica diurna conformó tres subconjuntos bien definidos: el primero constituido por 
el Rastrojo, el segundo por los Bosques Secundario y Maduro, y el tercero por el Matorral; mientras, la nocturna configuró dos grupos: el primero establecido por 
el Rastrojo, y las comunidades de bosques; el segundo, por el Matorral (tabla 105c). 
 
El efecto de la temperatura media del aire y del suelo sobre el ordenamiento y la distribución de las fases sucesionales de la franja de bosque altoandino fue 
determinante: la respiración edáfica nocturna (REN) varía en forma logarítmica inversa con respecto al incremento de la temperatura media del aire, registrada 
durante el periodo diurno (6:00 a 18:00), en cada una de las fases sucesionales arbóreas y arbustivas de la franja de bosque altoandino (figura 88). Es decir, 
que por cada grado centígrado que descienda la temperatura promedio durante el periodo diurno, al interior de las distintas las comunidades (microclima), 
causado por el incremento de la cobertura vegetal, la REN, a lo largo del gradiente sucesional, descenderá a razón de 103,7 mg CO2/m2h (ecuación 119): 
 
Ecuación (119) RENS = -103,7ln(TAD) + 412,18; (R² = 0,962, p<0,05, n = 4) 
 
Donde RENS, es la respiración edáfica nocturna sucesional (mg de CO2/m2h) y TAD, es la temperatura del aire diurna (a un metro arriba del suelo). El valor del 
intercepto fue significativo (t = 11,05, p = 0,008). 
 
Según la ecuación (119), cuando el Bosque Maduro alcance su desarrollo climácico o máxima cobertura vegetal, es muy probable que la temperatura del aire 
durante el día esté por debajo de los 11 ºC, y su tasa de respiración edáfica nocturna supere los 158 mg. de CO2 /m2h (figura 88). De modo que, con monitorear 
a largo plazo el microclima y la respiración del suelo nocturna, en cada una de las fases sucesionales, se podría determinar el posible efecto que tendría el 
cambio climático sobre la dinámica sucesional del bosque altoandino en Colombia y su capacidad de liberar CO2 a la atmosfera. Este método sería más 
económico y expedito en comparación con el estudio dinámico de la caída de hojarasca por comunidad y por especie.  
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Tabla 105. Subconjuntos homogéneos de (a) las tasas de respiración edáfica (mg CO2/m2h) diurna y nocturna (N=60), las temperaturas (ºC) diurna y nocturna 
(b) del aire (N=24) y (c) del suelo (N=60), del gradiente sucesional del bosque altoandino, cuenca del río Pamplonita. (Enero-diciembre 2006). HSD de Tukey 
a. 
Día Subconjunto Noche Subconjunto 
Comunidad 1 2 Comunidad 1 
Bosque Maduro 
Matorral 
Bosque Secundario 
Pastizal 
Rastrojo 
101,83 
109,42 
117,8 
118,44 
 
109,42 
117,8 
118,44 
123,78 
Matorral 
Pastizal 
Rastrojo 
Bosque Secundario 
Bosque Maduro 
137,79 
140,57 
141,26 
148,8 
158,0 
Sig. 0,18 0,315 Sig. 0,094 
 
b. 
Día Subconjunto Noche Subconjunto 
Comunidad 1 2 Comunidad 1 2 3 
Bosque Maduro 
Bosque Secundario 
Rastrojo 
Matorral 
11,63 
12,79 
13,29 
 
12,79 
13,29 
14,25 
Bosque Maduro 
Rastrojo 
Matorral 
Bosque Secundario 
8,3 
8,46 
 
8,46 
9,13 
 
 
9,13 
9,17 
Sig. 0,074 0,144 Sig. 0,937 0,063 0,999 
 
c. 
Día Subconjunto Noche Subconjunto 
Comunidad 1 2 3 Comunidad 1 2 
Rastrojo 
Bosque Secundario 
Bosque Maduro 
Matorral 
10,17  
10,77 
10,78 
 
 
 
11,28 
Rastrojo 
Bosque Secundario 
Bosque Maduro 
Matorral 
9,98 
10,0 
10,19 
 
 
 
10,7 
Sig. 1 1 1 Sig. 0,428 1 
 
 
 
Figura 88. Relación de la respiración edáfica nocturna (REN) con la temperatura diurna del aire (TDA) en el gradiente sucesional del bosque altoandino en El 
Volcán. 
 
Relación de la respiración edáfica con la caída de hojarasca total (comparación con la información del bosque de Monserrate) 
 
La relación entre la tasa de respiración edáfica diurna y nocturna sucesional (TRED-TREN) y la producción media multianual de la hojarasca fue contrastante: la 
TRED mostró una tendencia a disminuir proporcionalmente según la producción de hojarasca aumenta a lo largo del gradiente sucesional con una razón de 
cambio anual de -0,02 g de C/m2año. Sin embargo, esta desaceleración (figura 89a) no fue suficientemente robusta como para inferir el valor medio de la TRED 
en el bosque El Granizo (R2 = 0,69, p = 0,167). La TREN en cambio, se correlacionó directa y significativamente (r = 0,998, p = 0,02, n = 4) con la tasa media 
multianual de la producción de hojarasca, lo cual indica que por cada unidad que aumente la caída de hojarasca, la tasa anual de la respiración nocturna del 
suelo se incrementará en 0,0112 g de C/m2año (ecuación 120). Esta alta relación entre el proceso metabólico respiratorio del suelo y el proceso catabólico de la 
caída de hojarasca (transferencia de materia y energía entre la biomasa aérea y las comunidades edáficas) nos ha permitido establecer una clara tendencia 
sucesional funcional acorde con los cambios estructurales y florísticos de las comunidades vegetales a lo largo del gradiente sucesional propuesto en esta 
investigación: Matorral, Rastrojo, Bosque Secundario y Bosque Maduro. Esta tendencia sucesional ordena linealmente las comunidades vegetales, donde el 
Matorral y el Rastrojo se ubican muy próximos al inicio del gradiente, el Bosque Secundario ocupa la parte media y el Bosque Maduro se localiza al final (figura 
89b). 
 
La ecuación que relaciona la producción de hojarasca y la respiración del suelo en este estudio es de la forma: 
 
Ecuación (120) TREN = 0,0112(HT) + 39,25; (R2 = 0,996, p< 0,01, n = 4) 
 
Donde TREN es la tasa de respiración edáfica nocturna en el gradiente sucesional abustivo y arbóreo (g de C/m2año); y HT, es la producción media multianual 
de la hojarasca total (g/m2año). El corte con el eje Y fue significativo (t=120,224, p<0,00001). 
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Según la ecuación (120), la producción media multianual de la hojarasca total explica satisfactoriamente el 99,6% de la variabilidad lineal de la tasa de 
respiración edáfica nocturna en el ámbito sucesional de la franja altoandina en la reserva natural El Volcán (figura 89b). Nótese cómo los valores observados 
están prácticamente sobre la recta de regresión, en la cual se requiere de un aumento significativo en la producción de hojarasca para que la respiración edáfica 
sucesional se incremente notoriamente. Con esta nueva relación se puede estimar la tasa de respiración edáfica nocturna que cabría esperarse para la 
comunidad del bosque El Granizo cuya producción de hojarasca promedio fue calculada en este estudio en 765,42 g/m2año. Este nuevo estimativo es de 
aproximadamente 47,82 g de C/m2año, valor inferioral calculado por la ecuación 124: (49,43 g de C/m2año) que relaciona la TREN con la edad de las fases 
sucesionales (figura 90c). Esta ligera diferencia tiene grandes implicaciones en la tendencia de la dinámica sucesional de la TREN en el ámbito cordillerano. 
 
La implicación más importante consiste en el cambio del modelo matemático que explica la tendencia sucesional de la tasa de respiración edáfica nocturna 
(figura 90d). Este modelo cuadrático (ecuación 125) muestra cómo a partir de los sesenta (60) años, la TREN comienza a descender en forma parabólica y 
predice una TREN de 43,39 g de C/m2año para un bosque primario hipotético de cien años (100), cuyo valor es cercano al registrado en la fase sucesional de 
Pastizal (42,75 g de C/m2año), el cual contrasta con el estimado por la ecuación (124): 51,0 g de C/m2año, ver figura 90c. Otra consecuencia radica en el 
cambio de la modelación de la TRENS en relación con la producción de la hojarasca total: los estimativos de la ecuación (124) permiten el desarrollo de un 
modelo inverso (figura 89d) mientras que con los estimativos de la ecuación (126) se obtiene un modelo multiplicativo (figura 89c). Ambos modelos exhiben un 
estimativo máximo de la TREN cercano a los 50 g de C/m2año con una producción de hojarasca de 921,71 g/m2año correspondiente al límite superior de la fase 
sucesional del Bosque Maduro en la cuenca del río Pamplonita. Sin embargo, la variación de la TRENS es menor en el modelo multiplicativo (6,75 g de 
C/m2año) que el inverso (7,46 g de C/m2año), lo cual implica que la razón de cambio (0,0144: g de Carbono/g de materia seca) del primer modelo (figura 90d) es 
menor (0,0160: g de Carbono/g de materia seca) que el segundo modelo (figura 90e), con respecto al incremento de la producción de hojarasca. Por lo tanto, el 
modelo multiplicativo se ajusta más a lo observado por Kira & Shidei (1967), en el sentido de sugerir una fase de descenso tanto de la REN, estimada en este 
estudio, como de la producción de hojarasca total registrada por Arenas (1989) en un Bosque Nativo en la región de Monserrate (figura 90e) 
 
Teniendo en cuenta los estimativos por exceso (figura 90c) y por defecto (figura 90d) de la tendencia de la respiración edáfica nocturna sucesional de la franja 
de bosque altoandino en el ámbito cordillerano, es probable que la tasa de respiración edáfica en un bosque primario hipotético de cien años, comprendido 
entre la cuenca del río Pamplonita y la región de Monserrate, esté alrededor del valor medio calculado como promedio del límite superior e inferior, es decir, 
cercano a los 47,2 g de C/m2año. De esta forma, el comportamiento global de la dinámica sucesional de la respiración nocturna del suelo estaría más acorde 
con el modelo general expuesto por Kira & Shidei (1967), ya que la RENS del Bosque altoandino tendería a estabilizarse, a partir de los 70 años de sucesión 
natural, con una tasa de liberación de CO2 que podría fluctuar entre 47,82 y 47,20 g de C/m2año. Sin embargo, los bosques del Pacífico tienden a estabilizar los 
procesos respiratorios a partir de los 30 años de sucesión secundaria (Kira & Shidei 1967), es decir, en menos de la mitad del tiempo requerido por la sucesión 
del bosque neotropical de alta montaña en Colombia. 
 
La respiración nocturna del suelo del Pastizal es claramente estacional en concordancia inversa con el patrón de la humedad relativa y directa con el brillo solar. 
El incremento en las horas de brillo solar observado entre agosto y diciembre se relaciona con los mayores valores de respiración del suelo nocturno; este 
comportamiento concuerda con lo descrito por (Walter 1960, Lieth & Oullette 1962, Medina 1966, Cavalier 1990) quienes observaron que, después de días 
soleados, los valores nocturnos de la respiración edáfica eran generalmente mayores que los diurnos. Los días con alta radiación conducirían a un aumento de 
los valores de la respiración radicular necesarios para el adecuado transporte de asimilados (Walter 1960). Sin embargo, esta diferencia es producto de la alta 
transpiración foliar, la cual arrastraría CO2 hacia las hojas, procedente de la respiración radicular, debido a que hay mucha evaporación durante el día (Haber 
1958). Los valores de la respiración edáfica nocturna eran más altos en días soleados mientras que en los días nublados las diferencias eran mínimas 
(Hernández et al.1995). Así, durante los meses de marzo a mayo se observaron los valores más bajos de la respiración del suelo en relación con los valores 
más altos de la precipitación y los más bajos de la evaporación (figura 7). El incremento en el contenido de la humedad del suelo podría permitir un aumento en 
la resistencia del suelo a la difusión de gases inhibiendo el desplazamiento del CO2 del suelo hacia la atmósfera (Cavelier & Goldstein 1989, Cavelier 1990). 
 
La Tmáx tendió a incrementarse linealmente con el tiempo a razón media de 0,004 °C por día (R2 = 0,469, p < 0,05, n = 12), acoplada con los aumentos de las 
tasas de respiración edáficas, lo cual significa que un leve aumento en la tasa de cambio de la Tmáx podría incrementar significativamente la razón de cambio 
anual de la RE en las diferentes comunidades de Pastizales que persisten en la reserva El Volcán. Según Houghton et al. (1990) y Raich (1992), la relación 
entre la respiración del suelo y la temperatura es esencial para investigar como los cambios de la temperatura global pueden influir sobre las tasas de 
respiración del suelo, y sugieren que una correlación significativa podría indicar un incremento en la acumulación de gases invernadero. 
 
El descenso de la precipitación y del recorrido del viento propicia un aumento en las horas de brillo solar, el cual ejerce un efecto sobre las condiciones de la 
HR, la Tmáx y, por ende, ocasionan un aumento en las tasas de evaporación. Este incremento evaporativo posiblemente explique el comportamiento atípico de 
la respiración nocturna entre los meses de septiembre a diciembre, época en la cual los niveles de precipitación disminuyeron abruptamente generando un 
incremento en los valores promedios de la (Tmáx) favoreciendo un flujo mayor de CO2 hacia la atmósfera ya que la baja cobertura vegetal de esta comunidad 
no tiene una buena capacidad de retención térmica durante las noches despejadas propias de este periodo seco (Murcia 2001, Murcia & Mora 2003). Esta 
cobertura vegetal se caracteriza por tener casi exclusivamente elementos herbáceos del grupo de las gramíneas, tipo macolla, conformados por Holcus lanatus 
y Anthoxanthum odoratum, con valores que oscilan entre 20 y 60 % respectivamente. 
 
La tasa anual de la RE mostró una tendencia hacia el incremento de la producción nocturna del CO2 hacia el final del periodo de estudio. Este comportamiento 
refleja el cambio de las condiciones ambientales y el efecto que tiene el incremento de la radiación global sobre el calentamiento de la superficie del suelo y 
posiblemente sobre las tasas de transpiración momentáneas de la comunidad herbácea. Además, las bajas temperaturas que se presentan en las épocas más 
secas del año pueden inhibir las tasas de respiración del suelo en estas comunidades sucesionales del bosque altoandino. De igual forma, los bajos niveles de 
precipitación multianual (menores de 892,8 mm) afectan la actividad de los microorganismos del suelo y las tasas de respiración radicular de las especies de 
gramíneas. 
 
En general, el comportamiento de la respiración edáfica de esta comunidad priseral de Pastizal se ve reducida por la falta de la cobertura vegetal y por el 
deterioro de la capa orgánica del suelo del bosque nativo, el cual fue transformado para el desarrollo de las actividades agrícolas y ganaderas. A pesar de los 
diez años sin intervención humana (1997-2007) esta comunidad no la logrado alcanzar un estrato subarbustivo que pueda atenuar los cambios intempestivos 
del clima sobre la superficie del suelo mediante un aporte significativo de hojarasca al suelo (Murcia & Ochoa en preparación). Según hemos podido establecer, 
el aporte de hojarasca en diferentes comunidades sucesionales del bosque altoandino conduce a una disminución de las tasas de respiración diurnas e 
incrementa las tasas de respiración nocturnas a lo largo del gradiente sucesional: Matorral, Rastrojo, Bosque Secundario y Bosque Maduro. 
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a      b 
 
c       d  
Figura 89. Relación de la tasa de respiración edáfica (a) diurna (TRED) y (b, c) nocturna (TREN) con la producción de hojarasca total multianual y (d) su inverso 
en el gradiente sucesional del bosque altoandino de la cuenca del río Pamplonita de enero a diciembre de 2006. 
 
Modelación 
 
La tasa de respiración edáfica en las etapas de sucesión de la franja altoandina mostró un comportamiento altamente contrastante entre el periodo diurno y 
nocturno. Durante el día, la tasa de producción de carbono exhibió una tendencia a variar con el tiempo en forma no lineal (figura 90a) o cuadrática (ecuación 
121): las comunidades de Pastizal, Matorral y Bosque Secundario se ubicaron entre los 37,2 y 37,6 g C/m2año; el Rastrojo representa el punto máximo (40,4 g 
C/m2año) y el Bosque Maduro, el valor mínimo de la parábola (30,5 g C/m2año). La máxima aceleración de la tasa de respiración edáfica diurna (TRED) se 
presentó entre las fases de Pastizal y Rastrojo, debido a que la diversidad vegetal se hace máxima en el Rastrojo. Sin embargo, el cambio más abrupto de la 
velocidad de la TRED observada se registró entre el Matorral y el Rastrojo, debido a un aumento del contenido de carbono (tabla 90) más que de temperatura 
(tabla 105c). En contraste, la fase de desaceleración de la TRED se presentó entre el Rastrojo y el Bosque Maduro, siendo máxima al final del gradiente 
sucesional, debido posiblemente a la disminución de la temperatura media del aire (tabla 105b) y del contenido de carbono orgánico: Bosque Secundario 
(16,51%) vs Bosque Maduro (13,74%). 
 
Ecuación (121) TREDS = -0,014(T)2 + 0,693(T) + 30,871; (R² = 0,652, p < 0,01, n = 15) 
 
Donde TREDS,  es la tasa de respiración edáfica diurna sucesional (g de C/m2año); T, el tiempo (Años). El análisis de residuos se resume en la tabla (106). 
 
Según la ecuación (121), la edad de las fases sucesionales determina el 65,2% del total de la variación cuadrática de la respiración edáfica diurna de la franja 
altoandina, el restante 34,8% puede estar dado por factores climáticos y edáficos. Sin embargo, la existencia de otras variables determinantes involucradas en 
el proceso respiratorio implica la existencia de un modelo lineal múltiple que rompería el efecto no lineal del tiempo. De esta forma se logró obtener otra variable 
ecológica como la caída de hojarasca total (CHT), la cual determina en un 69% la variación lineal de la TRED en las fases sucesionales arbustivas y arbóreas, 
pero no en el Pastizal (figura 89a). 
 
La dinámica de la respiración edáfica nocturna tiende a incrementarse proporcionalmente con respecto al tiempo de recuperación natural o edades de las fases 
sucesionales (figura 90b) con una razón de cambio o aceleración uniforme de 0,147 g de C/m2.año2, es decir, que por cada año que transcurre la sucesión 
natural en la franja altoandina de la cuenca alta del río Pamplonita, aumenta su tasa anual de liberación de carbono en 0,147 g de C/m2año (ecuación 122). Esto 
implica que las comunidades sucesionales, consideradas en este estudio, están en fase de crecimiento lineal. Con base en estos resultados y si se mantienen 
las tasas anuales de liberación de carbono es posible estimar que en el bosque de Monserrate se produzcan alrededor de 51,67 g de C/m2año. Sin embargo, el 
bosque nativo presenta el valor más bajo de contenido de carbono orgánico edáfico (7,51%) de todo el gradiente sucesional (tabla 90) y también, la temperatura 
media anual del aire más baja con 9,23 ºC (Díaz & Mendoza 1989). Por lo tanto, es probable que la respiración del suelo nocturna, del bosque El Granizo, esté 
por debajo de lo estimado por la ecuación (122) y en consecuencia, la dinámica de la tasa de respiración edáfica nocturna sucesional (TRENS) del bosque 
altoandino de Monserrate tenga un comportamiento asintótico semejante al descrito por Kira & Shidei (1967), ver figura 58. 
 
Ecuación (122) TRENS = 0,147(T) + 41,53; (R² = 0,473, p < 0,01, n = 15) 
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Donde TRENS, es la respiración edáfica nocturna sucesional (g de C/m2año); T, el tiempo (Años). El análisis de residuos se resume en la tabla (106). 
 
Tabla 106. Validación de las ecuaciones de la tasa de respiración edáfica diurna y nocturna sucesionales (TREDS y TRENS) en la franja altoandina, cuenca del 
río Pamplonita. (t) de Student, (F) de Fisher, (K-S) de Kolmogorov-Smirnov, (Z) Rachas, (L) de Levene, (N=15). 
Ecuación Parámetro Prueba Valor  Significancia 
(121): TREDS = -0,014T2 + 0,693T + 30,87 
Constante 
T: Años 
T: Años2 
t 
9,629 
2,819 
-3,466 
5,4E-06 
0,015 
0,005 
R2 = 0,652 F 11,234 0,002 
Residuos 
Normalidad 
Aleatoriedad 
Homogeneidad 
K-S 
Z 
L 
0,426 
0,556 
0,233 
0,993 
0,578 
0,638 
Media 0,0 
 
(122): TRENS = 0,147(T) + 41,53 
 
Constante 
T: Años t 
29,88 
3,413 
2,3E-13 
0,005 
R2 = 0,473 F 11,652 0,005 
Residuos 
Normalidad 
Aleatoriedad 
Homogeneidad 
K-S 
Z 
L 
0,596 
0,556 
0,307 
0,87 
0,578 
0,915 
Media 
Durbin-Watson 
0,0 
2,539 
 
Según la ecuación (122), la edad de las fases sucesionales determina el 47,3% del total de la variabilidad lineal de la respiración edáfica nocturna en la franja de 
bosque altoandino, el restante 52,78% puede ser explicado de forma univariada por factores climáticos (figura 88), edáficos (figura 71a), biológicos (figura 71c) o 
ecológicos como la caída de hojarasca total (figura 89b,c,d). 
 
Con base en la linealidad del fenómeno respiratorio nocturno sucesional y teniendo en cuenta el contenido de nitrógeno total registrado en las distintas fases 
serales de la franja altoandina de la cordillera Oriental (tabla 90), se logró estimar de forma significativa (ecuación 123, tabla 107), la tasa media anual de la 
respiración edáfica nocturna (TREN) en Bosque Maduro en la región de Monserrate: 49,43 g de C/m2año. Este estimativo se realizó con base en la respiración 
media del suelo en el ámbito nocturno y mensual de las fases sucesionales de la franja altoandina en la cuenca del río Pamplonita (tabla 104). Nótese cómo 
este estimativo está por debajo del calculado a través de la ecuación (122), como se había supuesto anteriormente, pero en función de la temperatura y de 
contenido de carbono orgánico. Ahora, el contenido de nitrógeno total (NT%), tiene un mayor peso explicativo y actúa de manera inversa (ecuación 123) a la 
hora de estimar la TREN del bosque El Granizo (Monserrate). 
 
Ecuación (123) TRENS = 0,763(T) – 26,22(N) + 136,417; (R² = 0,992, p = 0,008, n = 5) 
 
Donde TRENS, es la tasa de respiración edáfica nocturna sucesional (g de C/m2año); T, el tiempo (Años: edad de la fase sucesional); N, es el contenido de 
nitrógeno total (NT%). La validación estadística del modelo se resume en la tabla (107). 
 
La ecuación (123), explica el 99,2% de toda la variabilidad de la respiración edáfica nocturna sucesional (TRENS) en la franja de bosque altoandino de la 
cordillera oriental con solo conocer la edad y el contenido del nitrógeno total (NT%). De esta forma, se propone un modelo no lineal de tipo multiplicativo 
(ecuación 124) para determinar la tendencia sucesional de la tasa de respiración edáfica nocturna en el ámbito cordillerano y climácico, la cual exhibe un 
comportamiento asintótico relativamente desarrollado en relación con el modelo de Kira & Shidei (1967), ver figura 58.  
 
Ecuación (124) TRENS = 35,43(T)0,0791; (R² = 0,9834, p = 0,000012, n = 7) 
 
Donde TRENS, es la respiración edáfica nocturna sucesional (g de C/m2año); T, el tiempo (Años: edad de la fase sucesional); 0,0791, es la razón de cambio; 
35,43, es el corte con el eje Y. La validación estadística del modelo se resume en la tabla (107). 
 
El comportamiento sucesional de la respiración nocturna (figura 90b) plantea la posibilidad de reconocer un papel fundamental de las bromelias y las demás 
epífitas vasculares junto con el del follaje del dosel en la recaptura de esa mayor cantidad de CO2 que sube del suelo a la atmósfera y que evidentemente no 
escapa del sistema ni contribuye a aumentar la temperatura media de la cuenca. Los estomas de las plantas han de estar abiertos por la noche y, en el caso de 
las bromelias, ser fijado a compuesto tetracarbonado como corresponde a su metabolismo ácido crasuláceo o CAM (Watson & Dalwitz, 2010). Este CO2 
recapturado es el mismo que retorna al suelo en los carbohidratos fijados en la hojarasca que, a su vez, son degradados por la respiración a CO2 para 
completar el ciclo.  
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a    b    c 
 
d       e 
Figura 90. Dinámica de la tasa de respiración edáfica: (a) diurna (TRED), (b) nocturna (TREN), (c, d, e), en el gradiente sucesional de la franja altoandina en El 
Volcán; el bosque primario representa la comunidad climácica teórica después de cien años de sucesión vegetal natural. 
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Tabla 107. Validación de las ecuaciones de la tasa de respiración edáfica nocturna sucesional (TRENS) en la franja altoandina de la cordillera oriental: cuenca 
del río Pamplonita (este estudio) y región de Monserrate (Díaz & Mendoza 1989). (t) de Student, (F) de Fisher, (K-S) de Kolmogorov-Smirnov, (Z) Rachas, (L) de 
Levene, (N=15). 
Ecuación Parámetro Prueba Valor  Significancia 
(123): TRENS = 0,014T – 26,22N + 136,417 
Constante 
T: Años 
N: NT% 
t 
108,124 
13,708 
-6,409 
6,3E-04 
0,005 
0,023 
R2 = 0,992 F 130,9 0,008 
Residuos 
Normalidad 
Aleatoriedad 
Homogeneidad 
K-S 
Z 
L 
0,572 
0,0 
16,06 
0,90 
1 
0,03 
Media 
Durbin-Watson 
0,0 
2,518 
(124): TRENS = 35,43T0,0791 
Constante 
T: Años t 
59,84 
17,223 
2,5E-08 
1,2E-05 
R2 = 0,9834 F 296,621 0,000012 
Residuos 
Normalidad 
Aleatoriedad 
Homogeneidad 
K-S 
Z 
L 
0,677 
0,061 
3,062 
0,749 
0,952 
0,141 
Media 0,0 
(125): TRENS = -0,003T2 + 0,301T + 39,78 
Constante 
T: Años 
T: Años2 
t 
69,23 
11,69 
-11,59 
2,6E-07 
0,0003 
0,0003 
R2 = 0,972 F 68,86 0,001 
Residuos 
Normalidad 
Aleatoriedad 
Homogeneidad 
K-S 
Z 
L 
0,452 
0,061 
1,325 
0,987 
0,952 
0,302 
Media 0,0 
(126): TRENS =  -0,002T2 + 0,23T + 40,73 
Constante 
T: Años 
T: Años2 
t 
53,63 
6,754 
-5,541 
7,2E-07 
0,003 
0,005 
R2 = 0,941 F 31,72 0,004 
Residuos 
Normalidad 
Aleatoriedad 
Homogeneidad 
K-S 
Z 
L 
0,486 
0,91 
0,212 
0,972 
0,363 
0,665 
Media 0,0 
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RESPUESTAS A LAS PREGUNTAS INICIALES-CONCLUSIONES-RECOMENDACIONES 
 
Teniendo en cuenta que el mayor porcentaje de energía entre el dosel y el suelo del bosque fluye por medio de la caída de hojarasca cuando la folivoría tiende 
a ser nula, caben las siguientes preguntas ecológicas:  
 
Desde el punto de vista de la producción de la hojarasca total y de la respiración edáfica diurna y nocturna en el ámbito holístico, 
 
¿La producción multianual de hojarasca depende menos de los factores meteorológicos a medida de que los mecanismos homeostáticos del bosque 
altoandino devienen más efectivos con el avance de la sucesión (sensu Margalef 1997)?, es decir, ¿el coeficiente de determinación (R2) de los 
modelos estadísticos que explican la variación de la hojarasca total tienden a disminuir a lo largo del gradiente sucesional?  
 
El curso de las medias mensuales de la caída de hojarasca total (CHT) y foliar (CF) comprendido entre agosto de 2004 y diciembre de 2006 en las cuatro fases 
sucesionales de la franja de bosque altoandino en la cuenca del rio Pamplonita, se caracterizó a través de las fluctuaciones medias mensuales de la 
temperatura media y mínima del aire. El modelo que mejor explica el comportamiento de la CHT y la  CF, en todas las fases sucesionales, fue de tipo cuadrático 
(tabla 108). Para la CHT, el Matorral, el Rastrojo y el Bosque Secundario se relacionaron significativamente con la temperatura mínima y el Bosque Maduro con 
la temperatura media; mientras que, la CF de las dos primeras etapas se relacionaron con la temperatura mínima y las etapas más desarrolladas con la 
temperatura media. El coeficiente de determinación (R2) cambia a lo largo del gradiente sucesional de forma sigmoidea (figura 91 abce) y parabólica (figura 91 
d). Es decir, entre el Matorral y el Rastrojo, el R2 de todas las ecuaciones siempre aumenta para luego descender en las fases sucesionales tardías, lo cual 
implica que el Bosque Secundario y maduroson cada vez más independientes de las oscilaciones de los factores meteorológicos: temperatura, recorrido del 
viento, evaporación, brillo solar y humedad relativa. Nótese cómo, en particular, el recorrido del viento (km) ya no ejerce ningun efecto significativo (R2 = 0,11; 
p>0,05) sobre la dinámica de la caída de hojarasca total en el Bosque Maduro (tabla 108, figura 91c). En el ámbito multivariado, también se aprecia cómo la 
CHT y la CF, al final del gradiente sucesional, tienden a ser menos dependientes de las fluctuaciones meteorológicas (figura 91 d y e). Este comportamiento se 
puede explicar por el mayor desarrollo florístico (diversidad biotipológica) y estructural (estratificación vertical) que el Bosque Maduro ha podido desarrollar en 
los últimos 50 años de sucesión natural, el cual le ha permitido generar un microclima relativamente más estable y por ende alcanzar una productividad primaria 
neta más elevada y posiblemente más constante, pero aun en proceso de crecimiento (figura 92 a y b).  
 
 
Tabla 108. Resumen de las ecuaciones que explican univariada y multivariadamente (*) el comportamiento de la caída de hojarasca total (CHT) y de la caída 
foliar (CF) en las fases sucesionales del bosque altoandino en la cuenca del río Pamplonita. 
Componente Comunidad Edad Meteoro Ecuación R2 Significancia 
 
 
CHT 
Matorral 
Rastrojo 
Secundario 
20 
25 
40 
 
Tmínima 
CHT = 51,4 – 10,41Tmín + 0,6Tmín2 
CHT = 55,54 - 11,85Tmín + 0,709Tmín2 
CHT = 65,46 -13,43Tmín +0,801Tmín2 
0,44 
0,71 
0,51 
0,001 
<0,0001 
<0,0001 
Maduro 50 Tmedia CHT = 959,8 -126,5Tmed + 4,217Tmed2 0,28 0,0140 
 
 
CF 
Matorral 
Rastrojo 
20 
25 
 
Tmínima 
CF = 33,1 – 6,7Tmín + 0,4Tmín2 
CF = 26,58 -5,38Tmín +0,332Tmín2 
0,44 
0,71 
0,001 
<0,0001 
Secundario 
Maduro 
40 
50 
 
Tmedia 
CF = 482,56 -63,82Tmed + 2,138Tmed2 
CF = 472,45 -62,07Tmed + 2,07Tmed2 
0,51 
0,29 
<0,0001 
0,011 
 
 
Matorral 
Rastrojo 
20 
25 
 
 
CHT = 0,095V -2,987 
CHT = 0,1261V -6,2433 
0,34 
0,50 
0,001 
<0,0001 
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CHT Secundario 
Maduro 
40 
50 
Viento CHT = 0,132V -3,605 
CHT = 0,073V +5,0173 
0,32 
0,11 
0,01 
0,082 
 
 
*CHT 
Matorral 
Rastrojo 
Secundario 
Maduro 
20 
25 
40 
50 
 
 
Viento 
Evaporación 
T mínima 
Brillo solar 
 HR 
 
CHT = 0,142V – 0,074E -1,619 
CHT = 0,117V + 0,926Tmín – 0,055E -9,31 
CHT = 0,21V + 0,056B + 0,325HR -31,735 
CHT = 0,533HR + 0,167V - 48,659 
0,58 
0,77 
0,73 
0,45 
0,001 
<0,001 
<0,001 
0,0004 
 
 
*CF 
Matorral 
Rastrojo 
Secundario 
Maduro 
20 
25 
40 
50 
CF = 0,134V + 0,29HR -32,41 
CF = 0,078V + 0,145HR + 0,528Tmin -19,68 
CF = 0,097V + 0,247HR -23,573 
CF = 0,218HR + 0,063V 
0,66 
0,74 
0,46 
0,31 
 
 
<0,001 
 
 
 
a                                                                                                               b 
 
 
c                               d 
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e 
Figura 91. Tendencia general de la relación entre los coeficientes de regresión (R2) de las ecuaciones que explican univariada (a,b y c) y multivariadamente (d y 
e) el  comportamiento de la caída de hojarsaca total (CHT) y de la caída foliar (CF) en el gradiente sucesional del bosque altoandino, cuenca del río Pamplonita 
(ver tabla 108). 
¿La tendencia general de la sucesión secundaria en la franja del bosque altoandino de la cordillera oriental de Colombia se ajusta al modelo 
sucesional de Kira & Shidei (1967)? 
 
La figura (58) muestra la tendencia hipotética de la dinámica de la producción sucesional de un bosque, tal como la presentan Kira & Shidei (1967). Al principio, 
la productividad es baja debido a su escasa biomasa. Mientras las plantas leñosas están en estado juvenil, la biomasa de ramas y raíces, sustentada por el 
follaje, es relativamente pequeña, y en consecuencia la productividad primaria neta (fase productiva) es grande, lo cual significa que existe un considerable 
suministro de materia orgánica y que la fitomasa de la comunidad se incrementa rápidamente año tras año (Larcher 2003). En la medida en que la comunidad 
seral crece y se desarrolla, la fase productiva tiende gradualmente hacia una fase de madurez; en esta fase, el incremento de biomasa es todavía positivo, pero 
más tarde fluctúa alrededor de cero, es decir, se hace constante o asintótico después de los cien (100) años de sucesión forestal (Kira & Shidei 1967, Odum 
1969). 
 
Esta reducción en la tasa de incremento de la biomasa (B) es provocada por la disminución en la producción neta (PN) como consecuencia del avance del 
desarrollo de la comunidad: el aumento en longitud y grosor de los troncos permite que la proporción entre los tejidos no fotosintéticos y la biomasa foliar sea 
cada vez menor, lo cual conlleva a que la producción fotosintética sea suficiente únicamente para el renuevo foliar, el alargamiento de brotes y raíces (Larcher 
2003). La productividad de la comunidad también disminuye según los costos de mantenimiento o tasas de respiración (R) se incrementen, los cuales incluyen 
una amplia variación de defensas encaminadas a evitar competencia, enfermedades y herbivoría (interacciones antagonistas: altas concentraciones de 
compuestos fenólicos en las hojas), así como la reparación de los tejidos dañados por estos agentes, además de la acción de otros factores físicos como el 
viento o las descargas eléctricas (Montagnini & Jordan 2005, Bascompte & Jordano 2008). 
 
 
 
 
                  10             20            30            40            50            60            70            80           90          años 
Figura 58. Produccion bruta (PG), respiracion (R), produccion neta (PN=PG-R) y acumulacion de biomasa (B) durante la sucesion secundaria de un bosque 
(Kira & Shidei 1967). 
Se puede concluir que la dinámica de la productividad primaria sucesional (PPS) y de las razones de cambio (RC) de la producción de hojarasca en la franja de 
Bosque altoandino de la cordillera oriental de Colombia (figura 92a,b) guardan una relación relativamente estrecha y proporcional con respecto al modelo 
sucesional general que explica la dinámica metabólica y la productividad biológica en ecosistemas forestales del Pacífico Occidental, propuesto por Kira & 
Shidei en 1967 (figura 58).  
 
El modelo sucesional propuesto para la franja altoandina de la cuenca del rio Pamplonita, en comparacion con el de Kira & Shidei (1967), corresponderia al 
periodo comprendido entre los 20 y 30 años, en el cual se aprecia un ligero cambio en la velocidad de la produccion neta, similar al estimado por el modelo 
altoandino. Por lo tanto, si la fase productiva de la sucesión altoandina comprende alrededor de cincuenta (50) años, es decir, el doble de la observada por el 
modelo Kira-Shidei, entonces es de esperarse que la razón de cambio o aceleracion de la produccion de hojarasca total tienda a cero (estadio protector) 
alrededor de los doscientos (200) años. Este estadio protector (fase de equilibrio), generalmente se alcanza cuando la producción y las pérdidas (herbivoría) 
están balanceadas, de modo que el promedio multianual del incremento de biomasa es cero (Larcher 2003). 
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A partir de los 20 años de sucesión secundaria, la productividad primaria (PP) del bosque altoandino (BAA) comienza a incrementarse moderadamente entre la 
fase de Matorral y la de Rastrojo, es decir, que en cinco años, la PP del BAA ha aumentado 21,6 g/m2año, lo cual equivale a una aceleración de 4,32 g/m2año 
por año. Luego, entre las fases de Rastrojo y Bosque Secundario, la PP exhibe una etapa de crecimiento rápido, equivalente a un aumento de 192,45 g/m2año 
en un periodo de 15 años, lo que representa una tasa de aceleración de 12,83 (g/m2.año2). Posteriormente, la PP adquiere su máxima capacidad de desarrollo 
al alcanzar, entre la fase de Bosque Secundario y la de Bosque Maduro, un incremento de 143,84 g/m2año en un lapso de 10 años, lo cual implica que el 
máximo grado de aceleración registrado en la cuenca del río Pamplonita (14,38 g/m2.año2) se presenta en la fase de maduración del BAA. Sin embargo, esta 
fase podría prolongarse teóricamente hasta alcanzar un periodo sucesional de aproximadamente 57 años, es decir, cuando la PPS se hace máxima alrededor 
de los 900 g/m2año (figura 61a). Finalmente, la PP del BAA manifiesta un decrecimiento de 134,57 g/m2año, en un espacio de tiempo de 19 años, lo cual 
significa que ha habido una desaceleración de 7,08 (g/m2.año2). 
 
 
 
 
Figura 92. Dinámica de (a) la productividad primaria sucesional (PPS) y (b) las razones de cambio (RC) de la producción acumulada de hojarasca total en la 
franja de bosque altoandino de la cordillera oriental: cuenca del río Pamplonita y región de Monserrate (Arenas 1988, Hernández & Murcia 1992). 
 
Otra forma de analizar la dinámica sucesional del bosque altoandino es comparar las velocidades promedio o tasas de producción multianual de la hojarasaca 
total de las comunidades serales (figura 60b). El Matorral y el Rastrojo tienen velocidades similares (1,45 y 1,52 g/m2día), y al igual que su producción media, 
configuran el grupo de menor productividad (tabla 104). El Bosque Secundario con 2,1 g/m2día representa la comunidad con la velocidad de produccion 
intermedia del gradiente sucesional. En tanto, el Bosque Maduro, con 2,3 g/m2día, se constituye como la etapa seral de mayor productividad primaria de la 
franja altoandina en la microcuenca El Volcán (tabla 104). Nótese como las cuatro comunidades sucesionales exhiben tasas de cambio lineales que divergen 
substancialmente entre sí (figura 60a) y que, por lo tanto, se constituyen en un atributo propio y determinante de la fase de crecimiento lineal o fase productiva 
del bosque altoandino, es decir, el Bosque Maduro dista de estar entrando al proceso asintótico de producción (Kira & Shidei 1967, Larcher 2003). Sin embargo, 
desde el punto de vista de la respiración edáfica, la tendencia general de la sucesión secundaria de la franja de bosque altoandino de la cordillera oriental de 
Colombia o MODELO PAMPLONA (Ecuación 124, figura 93) guarda una estrecha relación proporcional con el modelo de  Kira y Shidei, en el sentido asíntótico: 
después de 400 años de sucesión natural la tasa de respiración edáfica nocturna del bosque altoandino llegaría a ser de cerca de 57 g de C/m2año, es decir, 
solo exhibiría un incremento de 4 C/m2año con respecto al calculado para un periodo de 200 años.  
 
 
¿Se puede inferir la tasa media de la respiración edáfica en una comunidad de Bosque altoandino de Weinmannia tomentosa y Drymis granadensis 
(Vargas & Zuluaga 1980, Vargas 1986; Arenas 1988) en la microcuenca El Granizo, Región de Monserrate (Cundinamarca) con base en la modelación 
matemática de la caída de la hojarasca y de la respiración edáfica en la cuenca alta del río Pamplonita (Norte de Santander)? 
 
Sí. Con base en las ecuación 120 desarrollada para estimar la tasa de respiración edáfica nocturna en la cuenca del río Pamplonita y remplazando HT 
(hojarasca total) por el valor estimado de la caída de hojarasca total del bosque nativo El Granizo, cuya producción de hojarasca promedio fue calculada en este 
estudio en 765,42 g/m2año, se obtiene un valor estimado de la tasa de respiración edáfica nocturna (TREN) equivalente a 47,82 g de C/m2año, el cual 
corresponde a  una fase sucesional de bosque altoandino de 69 años. Con este valor estimado se realiza una nueva relación entre la tasa de respiración edáfica 
nocturna y las edades de las fases sucesionales en el ámbito de la cordillera oriental. Esta nueva relación se expresa en la ecuación 124, la cual es de tipo 
multiplicativo y arroja un valor de la TREN ligeramente más alto para la comunidad de El Granizo de 49,43 g de C/m2año y un valor de 51g de C/m2año para un 
bosque hipotético de 100 años (figura 90c). Ahora, con base en el desarrollo de la ecuación 124 y el uso del programa DERIVE 6, se puede apreciar como la 
tasa de respiración edáfica nocturna sucesional (TRENS) tiende a incrementarse asistoticamente alrededor de los 51,7 g de C/m2año, cuando el bosque 
altoandino alcance en promedio una edad sucesional de 120 años o de 53,9 g de C/m2año en 200 años (figura 93). Por lo tanto, la ecuación 124 se configura 
como una propuesta robusta (ver tabla 107) de modelación general del flujo de CARBONO edáfico para la cordillera Oriental de Colombia, la cual he 
denominado como MODELO PAMPLONA, en homenje a la cuenca alta del río Pamplonita y a la noble ciudad que lleva su nombre. 
 
Ecuación (120) TREN = 0,0112(HT) + 39,25; (R2 = 0,996, p< 0,01, n = 4) 
 
Ecuación (124) TRENS = 35,43(T)0,0791; (R² = 0,9834, p = 0,000012, n = 7) 
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Figura 93. Tendencia de la dinámica de la tasa de respiración edáfica nocturna sucesional (TRENS) del bosque altoandino en la cordillera Oriental de Colombia: 
Modelo Pamplona (Murcia 2010). 
 
Y en el reduccionista: 
 
¿Existen cambios vectoriales anuales en los arreglos o asociaciones de las especies más productoras de hojarasca foliar (inerciales) en cada una de 
las fases de la sucesiónen la franja del bosque altoandino en la cuenca del río Pamplonita? 
 
Si. Los vectores que representan el aporte foliar (g/colector) de las especies más productoras de hojarasca en las distintas fases sucesionales manifestaron 
cambios importantes no solo en cuanto a la magnitud, el sentido y su correlación con los ejes principales, sino también en cuanto a la configuración del elipsoide 
de confiabilidad. Estos cambios fueron disminuyendo en la medida en que avanza la sucesión vegetal. En el Matorral, Miconia ligustrina e Hypericum pellos 
sobresalen notablemente de la zona de confiabilidad configurando un elipsoide más achatado sobre la primera componente principal en el 2005; mientras que, 
en el siguiente año, el área de confiabilidad adquiere una figura circular inducida por los cambios de dominancia entre estas especies, ahora H. phellos es más 
importante que M ligustrina. En el Rastrojo, ocurre el fenómeno contrario al Matorral: Escallonia mytilloides y M. ligustrina son dominantes durante el primer año, 
y junto con Monochaetum strigosum conforman un elipsoide relativamente circular; en el segundo año, M strigosum se hace más importante con respecto a la 
segunda componente principal haciendo del elipsoide una figura más achatada. En el Bosque Secundario Clusia multiflora y Schefflera sp. dominan en el 2005,  
mientras que, en el 2006 aparece Weinmannia fagaroides como codominante sin generar cambios notorios en la forma del elipsoide. Por  último, en el Bosque 
Maduro solo se aprecian cambios o rotaciones de los ejes de las tres especies dominantes, es decir, el plano factorial que contiene los vectores de Schefflera 
sp, Centronia haemantha y Clusia multiflora evidencia un giro sobre su eje vertical, por lo tanto no hay un cambio apreciable (verdadero) sobre la distribución de 
las especie ni sobre la configuración del elipsoide, evidenciando su estado de madurez frente a las oscilaciones del clima en 2005 y 2006. 
 
¿La tasa de translocación de los nutrientes de las especies más importantes en el aporte de hojarasca foliar tienden a incrementar en la medida en 
que la sucesión avanza como manifestación de una mayor capacidad de retención de nutrientes en la biomasa foliar (Vitousek & Walker 1989; 
Garnier et al. 2004)? 
 
Si. La tendencia general de la retención de nutrientes en la biomasa foliar o traslocación de los nutrientes antes de la abcisión foliar de nitrógeno, calcio y hierro, 
por parte de las especies productoras de hojarasca de las diferentes fases sucesionales, se pudo apreciar por medio de un análisis de regresión lineal y 
logaritmico, en los cuales el calcio tiende a acumularse en la hojarasca a lo largo del gradiente sucesional (figura 95) En tanto, el nitrógeno y el hierro tienden 
significativamente a ser retenidos o reabsorbidos con mayor eficiencia por la biomasa en la medida en que se desarrollan y maduran las fases sucesionales del 
bosque alrtoandino en la cuenca del río Pamplonita (figura 94 y 96). 
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Figura 94. Tendencia lineal de la dinámica de la tasa de translocación de nitrógeno (N) foliar de las especies más productoras de hojarasca, a lo largo del 
gradiente sucesional de la franja de bosque altoandino, cuenca del río Pamplonita.  
 
Figura 95. Tendencia logarítmica de la dinámica de la tasa de acumulación de calcio (Ca) foliar de las especies más productoras de hojarasca, a lo largo del 
gradiente sucesional de la franja de bosque altoandino, cuenca del río Pamplonita. Los valores negativos indican que el Ca se transloca antes de la abscición 
foliar.   
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Figura 96. Tendencia lineal de la dinámica de la tasa de translocación de hierro (Fe) foliar de las especies más productoras de hojarasca, a lo largo del 
gradiente sucesional de la franja de bosque altoandino, cuenca del río Pamplonita. Los valores negativos indican que el Fe se acumula antes de la abscición 
foliar.  
CONCLUSIONES Y RECOMENDACIONES 
 
Cada uno de los capítulos principales de esta disertación contó con un acápite sobre discusión de resultados y una comparación con acciones similares 
desarrolladas especialmente en bosques de la franja altoandina de la región de Monserrate cercana a la ciudad capital. Sin embargo, hemos creído prudente 
tratar de extraer los hechos más significativos de toda esta fase experimental y presentarlos en esta parte final a manera de síntesis junto con dos o tres 
recomendaciones.  
 
Caída de Hojarasca 
 
La dinámica de la caída de hojarasca total, en cada una de las fases sucesionales de la franja de bosque altoandino de la cordillera oriental de Colombia, es 
constante pese a que la producción foliar del Matorral y del Bosque Secundario en la cuenca del río Pamplonita fue significativamente superior en mayo de 
2005. Por esta razón  la tendencia de la producción de hojarasca acumulada a través del tiempo, exhibe una tasa de crecimiento lineal en todas las 
comunidades o fases de la  sucesión consideradas en este estudio. De tal forma que, las razones de cambio de la producción de hojarasca y sus promedios 
multianuales, permitieron la separación y por ende, el ordenamiento diferencial de las fases sucesionales de la reserva El Volcán de acuerdo con su grado de 
desarrollo estructural y funcional: Bosque Maduro > Bosque Secundario > Rastrojo > Matorral. 
 
El curso mensual de la temperatura mínima del aire explica el comportamiento de la caída de la hojarasca total en todas las fases sucesionales del bosque 
altoandino, en la cuenca del río Pamplonita, a través de un modelo cuadrático. Los coeficientes de determinación (R2) de estos modelos muestran una 
tendencia de cambio no lineal de tipo cúbica a lo largo del gradiente sucesional: Matorral (0,44), Rastrojo (0,72), Bosque Secundario (0,51) y Bosque Maduro 
(0,25). Así mismo, el comportamiento del componente foliar fue explicado por el factor térmico a través de un modelo exponencial en la fase de Rastrojo y 
cuadrático en las otras tres. Sin embargo, la razón de cambio de los coeficientes de determinación de estos modelos en función del gradiente sucesional fue en 
general, de menor magnitud y de tipo cuadrático: Matorral (0,39), Rastrojo (0,60), Bosque Secundario (0,37) y Bosque Maduro (0,28). El comportamiento de la 
producción de Ramas en el Rastrojo y en el Bosque Secundario fue explicado por la variación de la temperatura mínima del aire por medio de un modelo 
cuadrático y exponencial respectivamente. En el Bosque Maduro la evaporación explica linealmente un escaso porcentaje de su variabilidad. De esta forma se 
obtiene la siguiente secuencia: Rastrojo (0,61), Bosque Secundario (0,37) y Bosque Maduro (0,14). Por su parte la participación de los detritus y las estructuras 
reproductivas en la comunidades de bosque, fueron explicadas por la temperatura y el recorrido del viento siendo siempre menor en el Maduro.  
 
En el ámbito multivariado o modelación de la caída de hojarasca total (CHT) y del componente foliar (CF), el recorrido del viento, la evaporación, la temperatura 
mínima del aire, el brillo solar y la humedad relativa del aire configuraron una serie de ecuaciones de regresión múltiples diferentes para cada una de las fases 
de sucesión en la franja altoandina en la cuenca del río Pamplonita, cuyos coeficientes de determinación exhibieron una tendencia no lineal similar a la de los 
modelos univariados, así: CHT, Matorral (0,58), Rastrojo (0,77), Bosque Secundario (0,73), Bosque Maduro (0,45); CF, Matorral (0,66), Rastrojo (0,74), Bosque 
Secundario (0,46), Bosque Maduro (0,31). Estos modelos corroboran la hipótesis propuesta en esta investigación, según la cual, los procesos ecológicos 
exhibidos en las fases sucesionales tardías del bosque altoandino tienden a ser cada vez más independiente de los factores ambientales.  
 
Miconia ligustrina e Hypericum phellos se constituyeron como las especies dominantes en la producción foliar y en la contribución inercial del primer plano 
factorial en la comunidad de Matorral. Mientras que, Gynoxys lindeni, Monochaetum strigosum y Baccharis prunifolia configuraron el subconjunto de las 
especies codominantes en ambos aspectos. En el Rastrojo, M. ligustrina y Escallonia myrtilloides son, en su orden, las especies diferenciales que más material 
foliar aportan al suelo; sin embargo, en el ámbito inercial, E. myrtilloides duplica en porcentaje su contribución en la construcción de la primera componente 
principal. Por su parte, G. lindeni, M. strigosum y Myrsine dependens conforman el grupo de las especies codominantes, siendo la segunda la de mayor 
importancia inercial. Clusia multiflora se puede considerar como la especie exclusiva del Bosque Secundario, al triplicar con sus aportes productivos e inerciales 
la contribución de las otras quince especies, incluida Schefflera sp. especie con el segundo grado de importancia inercial. Ya en el Bosque Maduro, Schefflera 
se hace dominante junto con Clusia multiflora contribuyendo con más del 50% de la productividad foliar total de la comunidad; sin embargo, Centronia 
haemantha se consolida como la segunda especie en importancia inercial. En general, la relación entre la producción foliar y el aporte inercial de las 
especies es estrecha en todas las fases sucesionales y se hace máxima en el Bosque Maduro: a mayor producción de hojas mayor será su 
contribución inercial. 
 
Las especies más importantes de las fases de Matorral (Miconia ligustrina e Hypericum phellos) y Rastrojo (Mligustrina, Escallonia myrtilloides y Monochaetum 
strigosum) incrementan abruptamente su producción foliar, en forma parabólica o exponencial, como respuesta frente a los incrementos súbitos de la 
temperatura media y mínima del aire. Sin embargo, M. ligustrina y M. strigosum fueron suceptibles de ser modeladas con mayor certidumbre a través de la 
humead relativa del aire, el recorrido del viento y la precipitación. En el Bosque Secundario, el orden de importancia en cuanto a la capacidad de modelación 
multivariada (R2) de las especies fue: Ternstroemia meridionalis (0,65), Schefflera sp (0,52), Ocotea calophylla (0,44) y Weinmannia fagaroides (0,37). Pese a la 
alta y casi exclusiva producción de hojas que Clusia multiflora exhibió en el Bosque Secundario, su comportamiento productivo fue imposible de modelar. Sin 
embargo, en el Bosque Maduro, y en el ámbito univariado, C. multiflora responde incrementando aceleramente su producción foliar cuando los valores de la 
evaporación total tienden a disminuir linealmente; mientras que, en el ámbito multivariado, su comportamiento varía en función de la humedad relativa del aire y 
del recorrido del viento. Por su parte, Weinmannia fagaroides tiende a incrementar levemente su producción foliar cuando las horas promedio de brillo solar 
disminuyen (R2 = 0,21), pero cuando se involucran las fluctuaciones de la humedad relativa del aire, el comportamiento productivo de esta especie adquiere una 
mayor certidumbre (R2 = 0,34) y sin embargo sigue siendo inferior con respecto a la observada en el Bosque Secundario. A pesar de su baja producción foliar 
(10,62%), Centronia haemantha fue susceptible de modelación (R2 =0,30) a través de la evaporación, el brillo solar y la temperatura mínima del aire, lo cual 
podría estar relacionado con su alta contribución inercial (27,42%) en la comunidad de Bosque Maduro. En comparación con el Bosque Secundario, el 
comportamiento productivo de Ternstroemia meridionalis no solo cambió en función de las variable meteorológicas que lo explican, sino también en cuanto a su 
magnitud o capacidad explicativa: la humedad relativa del aire y la evaporación determinan el 65% de la variación comportamental; mientras que, el recorrido 
del viento y la humedad relativa del aire solo explican el 27% de la variabilidad total del comportamiento de esta especie en el Bosque Maduro. Los cambios 
exhibidos en Ternstroemia meridionalis podrían tomarse como evidencia a favor de la hipótesis planteada en esta investigación, según la cual, desde 
el punto de vista autoecologico o reduccionista, el proceso de la caída de hojarasca en las fases sucesionales tardías del bosque altoandino tienden 
a ser cada vez menos dependientes de los factores ambientales. Además, se puede plantear la idea o hipótesis de que las especies con mayor grado de 
información (contribución inercial) son más suceptibles de ser modeladas a través de las variables meteorológicas y por ende ser consideradas como especies 
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bioindicadores de cambios ambientales o climátológicos: T meridionalis, en el Bosque Secundario tiene una contribución inercial del 10,3% y se ubica como la 
tercera especie en importancia inercial con un (R2 = 0,65) y en el Bosque Maduro solo aporta el 1,7% ubicándose como una de las últimas especies en 
importancia inercial con un R2 = 0,27. 
 
Traslocación de nutrientes 
 
Miconia ligustrina puede servir como estrategia biológica y ecológica para restaurar los niveles bajos de fósforo edáfico presentes en la comunidad de Pastizal, 
mediante la inducción artificial o natural de un Matorral incipiente o núcleos de expansión constituidos por individuos o poblaciones de Miconia ligustrina, a la 
vez que Hypericum phellos haría lo mismo con los nutrientes contenidos en su biomasa, que luego serán incorporados al suelo cuando estas poblaciones sean 
sustituidas en el Pastizal, por especies de mayor producción foliar como Escallonia myrtilloides, especie dominante en la comunidad de Rastrojo, y así, inducir o 
acelerar la sucesión ecológica. Se trataría de una estrategia tipo planta nodriza muy típica de áreas de alta montaña en donde el efecto controlador del clima es 
muy drástico. 
 
El calcio, el magnesio y el hierro son más importantes metabólicamente a largo plazo que a corto plazo, si bien progresan en el corto plazo medida que se 
avanza en el gradiente sucesional.El potasio es igualmente importante en el ciclo corto a lo largo del gradiente, el nitrógeno disminuye sólo en el Rastrojo y se 
espera que sea más retenido en el bosque primario y el fósforo tiende a ser más importante en los bosques secundario y maduro. 
 
La caída de líquenes como hojarasca es un buen indicio de la fijación de nitrógeno en el suelo y su vinculación rápida a la biomasa fotosintética. El potasio 
regula el crecimiento y desarrollo del bosque altoandino en particular cuando a éste se le destruye la vegetación.El Bosque Maduro tiende a un ciclo cerrado de 
fósforo, nitrógeno y potasio mediado por Schefflera sp., Clusia multiflora, Centronia haemantha y Ocotea callophylla. 
 
Respiración edáfica 
 
La respiración edáfica de las diferentes comunidades sucesionales de la franja de bosque altoandina en la cuenca del río Pamplonita dependen, o son 
condicionadas, por variables climáticas y bióticas diferentes:  
 
En la primera fase sucesional o comunidad de Pastizal, la humedad relativa, la temperatura máxima del aire en la noche y el recorrido del viento en el diurno 
tuvieron mayor efecto sobre el flujo de CO2 en la superficie del suelo debido particularmente a la baja cobertura vegetal. Las tasas de respiración del suelo en 
esta comunidad son relativamente bajas pero más continuas a lo largo del año que las de otros ecosistemas en los cuales las bajas temperaturas son el 
principal factor de regulación del crecimiento vegetativo y, por ende, de la respiración radicular y microbiana. En el ámbito circadiano (24 horas), junio y agosto 
se constituyeron como los periodos de máxima actividad metabólica, los cuales coinciden con los picos de menor humedad relativa corroborando la capacidad 
de regulación que exhibe las variaciones en el contenido de humedad atmosférica sobre las oscilaciones mensuales de la respiración edáfica diurna y nocturna 
con un nivel explicativo del 35 y 45%.   
 
La primera fase sucesional arbustiva o Matorral tuvo la menor tasa anual de respiración edáfica en la nocheinfluenciada por la temperatura media y una tasa 
ligeramente mayor que el Bosque Maduro en el día también afectada por la temperatura media y la caída de detritos. El curso mensual de la respiración edáfica 
diurna fue bimodal y la nocturna tetramodal, siendo mayo y septiembre los períodos de mayor producción diurna de CO2; en tanto, octubre, agosto y mayo, en 
su orden, los periodos diferenciales de mayor producción nocturna. En el ámbito univariado, la respiración edáfica diurna (RED) se relacionó directamente con la 
temperatura media del aire e inversamente con la humedad relativa. Sin embargo, en el ámbito multivariado, la RED y la REN fueron modeladas 
significativamente a través de las variaciones mensuales de la temperatura media del aire y de la caída del material particulado o detritus con un porcentaje de 
66 y 65%.        
 
La comunidad sucesional de Rastrojo mostró respiraciones edáficas exponenciales en el día y la noche asociados a la temperatura media de la atmósfera, 
siendo la diurna la mayor de todas las comunidades sucesionales en El Volcán. Sin embargo, en esta comunidad el fenómeno de la respiración se puede 
considerar como el de menor variabilidad temporal de todo el gradiente sucesional de la  cuenca alta del río Pamplonita.  
 
La respiración edáfica del Bosque Secundario dependió de las variaciones mensuales de la humedad relativa y de la caída de epífitas vasculares tanto en el día 
como en la noche. La respiración edáfica diurna del Bosque Secundario se asoció a la caída de hojarasca total y la humedad relativa, mientras que la nocturna 
sólo se relacionó con las oscilaciones mensuales de la temperatura media. Octubre y agosto fueron los periodos de máxima actividad metabólica nocturna. La 
comunidad biótica edáfica del Bosque Secundario responde incrementando abruptamente sus tasas mensuales de respiración frente a los intempestivos 
aumentos mensuales de la temperatura media del aire, con lo cual se podría considerar a esta comunidad como la de mayor susceptibilidad frente a un posible 
cambio global climático. 
 
En la fase sucesional de mayor desarrollo o Bosque Maduro, la modelación de la respiración edáfica diurna y nocturna exhibió una tendencia altamente 
diferencial debido las fuertes variaciones temporales de la producción de CO2 registradas durante el período diurno, las cuales muestran un desfase notorio con 
respecto a las fluctuaciones de los registros mensuales nocturnos: la tendencia del comportamiento diurno se asoció con la caída de hojarasca total y la 
humedad relativa del aire, mientras que la tendencia nocturna se relacionó exponencialmente con las variaciones de la temperatura media del aire.       
 
Las tendencias de las tasas respiratorias acumulativas del Bosque Maduro divergen entre el día y la noche más que en cualquiera otra comunidad y es la fase 
sucesional que presenta la menor tasa respiratoria edáfica en el día y la mayor en la noche. Posiblemente, esta alta producción de CO2 edáfico que se observó 
durante el periodo nocturno se utiliza o recicla a través de las epífitas vasculares (Bromelias). 
 
Con las estimaciones realizadas en el gradiente sucesional de la cuenca alta del río Pamplonita, se puede concluir que los bosques primarios son los que 
menos aportan CO2 edáfico y más conservan carbono en su biomasa y necromasa, junto con las grandes cantidades de carbono que quedan relativamente 
atrapadas en la materia orgánica del suelo: hojarasca, mantillo y humus. 
 
Las tasas de respiración edáfica acumulativas tuvieron tendencias lineales en todas las comunidades sucesionales del bosque altoandino en El Volcán, 
significativamente diferentes sólo en el día. 
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La respiración edáfica sucesional del bosque altoandino en la cordillera oriental de Colombia sugiere conservar grandes aéreas de bosques maduros y propiciar 
su desarrollo hasta lograr el estado de mayor complejidad climácica para contrarrestar el efecto del cambio global climático por emisiones de carbono. 
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RECOMENDACIONES 
 
Estudiar las formas y agentes de dispersión en cada comunidad sucesional. 
 
Avanzar en el estudio, análisis e interpretación comprensiva de la importancia de la fermentación en el mantillo en relación con la respiración edáfica como 
trampa anaeróbica de carbono de menor eficiencia energética. 
 
Evaluar el incremento de la relación caída de hojarasca versus el aumento de sus tasas respiratorias edáficas para establecer si las estrategias de restauración 
han sido efectivas. 
 
Desarrollar estudios de biocalorimetría con las muestras de la hojarasca, a lo largo del gradiente sucesional propuesto en la cuenca del río Pamplonita. 
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ANEXOS 
 
Anexo 1.  Validación de las ecuaciones de regresión de la caída de hojarasca total (CHT) y los factores ambientales en el Rastrojo. (t) de Student, (F) de Fisher, 
(K-S) de Kolmogorov-Smirnov, (Z) Rachas, (L) de Levene. (N=29) 
Ecuación Parámetro Prueba Valor  Significancia 
(14): CHT = 55,54 - 11,85(Tmín) + 0,709(Tmín)2 
Constante t 3,582 0,001 
T. mínima t -3,612 0,001 
(T. mínima)2 t 4,139 0,000 
R2 =0,714 F 32,47 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 0,516 0,953 
Aleatoriedad Z -0,751 0,453 
Homogeneidad L 0,051 0,822 
Media  0,0 
(15): CHT = 516,2 - 69,67(Tmed) + 2,381(Tmed)2 
Constante t 2,089 0,047 
T. media t -2,136 0,042 
(T. media)2 t 2,217 0,036 
R2 = 0,483 F 12,152 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 0,885 0,414 
Aleatoriedad Z 0,385 0,700 
Homogeneidad L 1,83 0,187 
Media  0,0 
(16): CHT = 0,556V - 24,12 
Constante t -1,55 0,133 
V: Viento t 4,438 0,000 
R2 = 0,422 F 19,697 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 0,671 0,759 
Aleatoriedad Z 0,0 1,0 
Homogeneidad L 0,114 0,739 
Media  0,0 
Durbin-Watson 1,928 
 
Anexo 2.  Validación de las ecuaciones de regresión de la caída foliar (CF) en el Rastrojo. (t) de Student, (F) de Fisher, (K-S) de Kolmogorov-Smirnov, (Z) 
Rachas, (L) de Levene. (N=29) 
Ecuación Parámetro Prueba Valor  Significancia 
(17): CF = 26,58 -5,38(Tmín) +0,332(Tmín)2 
Constante t 2,432 0,022 
T. mínima t -2,325 0,028 
(T. mínima)2 t 2,749 0,011 
R2 =0,598 F 19,30 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 0,622 0,833 
Aleatoriedad Z -1,508 0,132 
Homogeneidad L 0,166 0,687 
Media  0,0 
(18): CF = 385,08 -51,59(Tmed) +1,75(Tmed)2 
Constante t 2,752 0,011 
T. media t -2,793 0,010 
(T. media)2 t 2,878 0,008 
R2 = 0,531 F 14,69 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 0,471 0,98 
Aleatoriedad Z -0,751 0,453 
Homogeneidad L 0,009 0924 
Media  0,0 
(19): CF = 0,073V -2,301 
Constante t -1,245 0,224 
V: Viento t 4,875 0,000 
R2 = 0,468 F 23,769 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 0,354 1 
Aleatoriedad Z 1,508 0,132 
Homogeneidad L -2,892 0,101 
Media  0,0 
Durbin-Watson 1,324 
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Anexo 3. Validación de las ecuaciones de regresión de la caída de ramas (CR) en el Rastrojo. (t) de Student, (F) de Fisher, (K-S) de Kolmogorov-Smirnov, (Z) 
Rachas, (L) de Levene. (N=29) 
Ecuación Parámetros Prueba Valor  Significancia 
(20): CR = 18,38 -4,306(Tmín) +0,257(Tmín)2 
Constante t 2,669 0,013 
T. mínima t -2,953 0,007 
(T. mínima)2 t 3,374 0,002 
R2 =0,617 F 20,92 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 0,777 0,581 
Aleatoriedad Z 0,385 0,7 
Homogeneidad L 0,158 0,694 
Media  0,0 
(21): CR = 0,037V -3,159 
Constante t 2,752 0,011 
(V) Viento t -2,793 0,010 
R2 = 0,304 F 14,69 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 1,186 0,12 
Aleatoriedad Z 0,385 0,7 
Homogeneidad L 0,285 0,598 
Media  0,0 
Durbin-Watson 2,073 
(22): CR = -0,525B +3,664 
Constante t 3,508 0,002 
(B) Brillo solar t -2,12 0,043 
R2 = 0,143 F 4,496 0,043 
Residuos 
Normalidad K-S 0,657 0,782 
Aleatoriedad Z -1,129 0,259 
Homogeneidad L 2,085 0,16 
Media  0,0 
Durbin-Watson 1,584 
 
Anexo 4.  Validación de las ecuaciones de regresión múltiple de la caída de hojarasca total (CHT) y del componente foliar (CF) en el Rastrojo. (t) de Student, (F) 
de Fisher, (K-S) de Kolmogorov-Smirnov, (Z) Rachas, (L) de Levene, (F.I.V.) factor de inflación de la varianza. (N=29) 
Ecuación Parámetro Prueba Valor  Significancia 
(23): CHT = -9,31 + 0,926(Tmín) + 0,117(V) – 0,055(E) 
Constante t -3,395 0,002 
T. mínima t 3,399 0,002 
V: Viento t 5,047 0,000 
E: Evaporación t -3,052 0,005 
R2 = 0,77 F 27,392 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 0.585 0,884 
Aleatoriedad Z 0,000 1,0 
Homogeneidad L 1,005 0,325 
Media  0,0 
Durbin-Watson 2,381 
Colinealidad Tolerancia 0,664 F.I.V. 1,53 
(24): CF = -19,68 + 0,528(Tmín) + 0,145(HR) + 0,078(V) 
Constante t -4,21 0,000 
T. mínima t 3,111 0,005 
V: Viento t 4,912 0,001 
HR: Humedad t 3,178 0,004 
R2 = 0,74 F 123,25 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 0,69 0,727 
Aleatoriedad Z -0,751 0,453 
Homogeneidad L 0,194 0,663 
Media 0,0 
Durbin-Watson 1,665 
Colinealidad Tolerancia 0,602 F.I.V. 1,704 
 
Anexo 5. Validación del modelo de la producción de hojarasca total acumulada (PHTA) en el Rastrojo. (t) de Student, (F) de Fisher, (K-S) de Kolmogorov-
Smirnov, (Z) Rachas, (L) de Levene, (N=116). 
Ecuación Parámetro Prueba Valor  Significancia 
(25): PHTA = 1,517(D) -27,518 
Constante t -1,904 0,059 
D: Días t 56,796 0,000 
R2 =0,97 F 3225,734 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 0,925 0,359 
Aleatoriedad Z 3,917 0,359 
Homogeneidad L 26,29 0,000 
Media 0,0 
Durbin-Watson 2,979 
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Anexo 6. Validación de las ecuaciones de producción foliar acumulada (PFA) de las especies del Rastrojo. (t) de Student, (F) de Fisher, (K-S) de Kolmogorov-
Smirnov, (Z) Rachas, (L) de Levene, (N=29) 
Miconia ligustrina 
(26): PFA = 0,221D - 1,026 
Parámetro Prueba Valor  Significancia 
Constante t -0,088 0,93 
D: Días t 10,25 0,000 
R2 =0,48 F 105,06 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 1,939 0,001 
Aleatoriedad Z 0,0 1,0 
Homogeneidad L 41,94 0,000 
Media 0,0 
Durbin-Watson 2,018 
Escallonia myrsinoides 
(27): PFA = 0,141D - 3,424 
Constante t -0,436 0,664 
D: Días t 9,691 0,000 
R2 =0,452 F 93,924 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 1,632 0,010 
Aleatoriedad Z -0,373 0,709 
Homogeneidad L 55,121 0,000 
Media 0,0 
Durbin-Watson 2,223 
Gynoxys lindenii 
(28): PFA = 0,094D - 1,426 
Constante t -0,494 0,622 
D: Días t 17,624 0,000 
R2 =0,732 F 310,593 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 2,158 0,000 
Aleatoriedad Z -0,373 0,709 
Homogeneidad L 45,704 0,000 
Media 0,0 
Durbin-Watson 2,807 
Monochaetum strigosum 
(29): PFA = 0,086D - 2,268 
Constante t -0,404 0,687 
D: Días t 8,285 0,000 
R2 =0,376 F 68,642 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 2,203 0,000 
Aleatoriedad Z -1,492 0,136 
Homogeneidad L 41,031 0,000 
Media 0,0 
Durbin-Watson 2,807 
 
Anexo 7. Validación de las ecuaciones de regresión múltiples de la producción foliar (PF) de las especies del Rastrojo. (t) de Student, (F) de Fisher, (K-S) de 
Kolmogorov-Smirnov, (Z) Rachas, (L) de Levene, (T) tolerancia, (FIV) factor de inflación de la varianza, (N=29) 
Miconia ligustrina 
(30): PF = 0,829T + 0,158HR + 0,054V – 25,19 
Parámetro Prueba Valor  Significancia 
Constante t -3,134 0,004 
T: T. media t 2,034 0,053 
HR (%) t 2,662 0,013 
V: Viento t 2,676 0,013 
R2 =0,455 F 6,962 0,001 
Residuos 
Normalidad K-S 0,597 0,869 
Aleatoriedad Z 1,521 0,128 
Homogeneidad L 2,319 0,649 
Media 0,0 
Durbin-Watson 2,319 
Colinealidad 
Parámetro Tolerancia  FIV 
T. media 0,717 1,395 
HR (%) 0,659 1,517 
Viento 0,519 1,926 
Monochaetum strigosum 
(34): PF = 0,06V + 0,007P + 0,087HR -12.268 
Constante t -2,928 0,007 
V: Viento t 5,206 0,000 
P: Precipitación t 2,082 0,048 
HR (%) t 2,043 0,052 
R2 =0,555 F 10,387 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 0,564 0,908 
Aleatoriedad Z 0,007 0,995 
Homogeneidad L 0,067 0,798 
Media 0,0 
Durbin-Watson 2,694 
Colinealidad 
Parámetros Tolerancia FIV  
V: Viento 0,659 1,517 
LL: Lluvia 0,723 1,384 
HR (%) 0,531 1,883 
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Anexo 8. Validación de las ecuaciones no lineales de la producción foliar (PF) de las especies del Rastrojo. (t) de Student, (F) de Fisher, (K-S) de Kolmogorov-
Smirnov, (Z) Rachas, (L) de Levene, (N=29) 
 
Miconia ligustrina 
(31): PF = 327,4 - 43,57T +1,473T2 
Parámetros Prueba Valor  Significancia 
Constante t 2,177 0,039 
T. media t -2,194 0,037 
(T. media)2 t 2,254 0,033 
R2 =0,374 F 7,764 0,002 
 
Residuos 
Normalidad K-S 0,546 0,927 
Aleatoriedad Z 0,385 0,7 
Homogeneidad L 0,041 0,841 
Media  0,0 
Escallonia myrsinoides 
(32): PF = 1,324e0,11t 
Constante t 2,493 0,019 
t: T. Mínima t 2,799 0,009 
R2 = 0,225 F 7,835 0,009 
 
Residuos 
Normalidad K-S 0,774 0,587 
Aleatoriedad Z -0,751 0,453 
Homogeneidad L 0,962 0,335 
Media  0,0 
Monochaetum strigosum 
(33): PF = 0,249e0,222t 
Constante t 1,773 0,088 
t: T. Mínima t 3,914 0,001 
R2 = 0,362 F 15,322 0,001 
 
Residuos 
Normalidad K-S 0,796 0,551 
Aleatoriedad Z -0,372 0,71 
Homogeneidad L 0,059 0,811 
Media  0,0 
 
Anexo 9. Validación de las ecuaciones de la CHT en el Bosque Secundario (BS). (t) de Student, (F) de Fisher, (K-S) de Kolmogorov-Smirnov, (Z) Rachas, (L) de 
Levene. (N=29). 
Ecuación Parámetro Prueba Valor  Significancia 
(35): CHT = 65,46 -13,43(Tmín) +0,801(Tmín)2 
Constante t 2,467 0,021 
T. mínima t -2,393 0,024 
(T. mínima)2 t 2,732 0,011 
R2 =0,511 F 13,6 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 0,382 0,999 
Aleatoriedad Z -1,129 0,259 
Homogeneidad L 0,308 0,584 
Media  0,0 
(36): CHT = 0,132(V) - 3,605 
Constante t -0,786 0,439 
V: Viento t 3,581 0,001 
R2 = 0,322 F 12,82 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 0,968 0,305 
Aleatoriedad Z 0 1 
Homogeneidad L 0,537 0,47 
Media  0,0 
(37): CHT = -9,5Ln(B) + 25,97 
Constante t 5,971 0,000 
LnB: Brillo t -3,09 0,005 
R2 = 0,261 F 9,549 0,005 
Residuos 
Normalidad K-S 0,618 0,839 
Aleatoriedad Z -1,129 0,259 
Homogeneidad L 0,157 0,695 
Media  0,0 
 
Anexo 10. Validación de las ecuaciones de la caída foliar (CF) y ramas (CR) en el BS. (t) de Student, (F) de Fisher, (K-S) de Kolmogorov-Smirnov, (Z) Rachas, 
(L) de Levene. (N=29) 
Ecuación Parámetro Prueba Valor  Significancia 
(38): CF = 482,56 -63,82(Tmed) + 2,138(Tmed)2 
Constante t 2,562 0,017 
T. media t -2,567 0,016 
(T. media)2 t 2,61 0,015 
R2 =0,324 F 13,6 0,006 
Residuos 
Normalidad K-S 0,658 0,78 
Aleatoriedad Z 0,385 0,7 
Homogeneidad L 0,215 0,647 
Media  0,0 
(39): CF = 0,053V + 1,293 
Constante t 0,508 0,615 
V: Viento t 2,596 0,015 
R2 = 0,20 F 6,737 0,015 
Residuos 
Normalidad K-S 0,92 0,365 
Aleatoriedad Z 0,007 0,995 
Homogeneidad L 5,204 0,031 
Media  0,0 
(40): CR = 0,059e0,343(T) Constante t 1,151 0,26 
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T. mínima t 4,01 0 
R2 = 0,374 F 16,115 0 
Residuos 
Normalidad K-S 1,024 0,245 
Aleatoriedad Z 0,764 0,445 
Homogeneidad L 0,004 0,949 
Media  0,0 
(41): CR = 50,73 - 0,823V + 0,003V2 
Constante t 2,522 0,018 
V: Viento t -2,55 0,017 
V: (Viento)2 t 2,694 0,012 
R2 = 0,339 F 6,656 0,005 
Residuos 
Normalidad K-S 0,92 0,365 
Aleatoriedad Z 0,8 0,545 
Homogeneidad L 1,472 0,236 
Media  0,0 
 
Anexo 11. Validación de las ecuaciones de la caída del material detrítico (CD) y las estructuras reproductivas (ER) en el BS. (t) de Student, (F) de Fisher, (K-S) 
de Kolmogorov-Smirnov, (Z) Rachas, (L) de Levene. (N=29) 
Ecuación Parámetro Prueba Valor  Significancia 
(43): CD = 12,596 -2,717(Tmin) + 0,154(Tmin)2 
Constante t 2,513 0,018 
T. mínima t -2,562 0,017 
(T. mínima)2 t 2,777 0,010 
R2 =0,372 F 7,714 0,002 
Residuos 
Normalidad K-S 0,553 0,919 
Aleatoriedad Z -1,129 0,259 
Homogeneidad L 0,998 0,327 
Media  0,0 
(44): CD = 1/5,557(B) – 0,328 
Constante t -0,659 0,516 
B. Brillo t 2,888 0,008 
R2 = 0,236 F 8,342 0,008 
Residuos 
Normalidad K-S 1,069 0,203 
Aleatoriedad Z -1,129 0,259 
Homogeneidad L 0,913 0,348 
Media  0,0 
(45): ER = 36,964 -0,865(HR) + 0,005(HR)2 
Constante t 2,246 0,033 
HR(%) t -2,097 0,046 
(HR%)2 t 2,006 0,055 
R2 = 0,263 F 4,639 0,019 
Residuos 
Normalidad K-S 0,37 0,999 
Aleatoriedad Z -1,508 0,132 
Homogeneidad L 1,195 0,284 
Media  0,0 
(46): ER = 0,015(V) - 0,815 
Constante t -1,315 0,20 
T. mínima t 3,004 0,006 
R2 = 0,374 F 9,025 0,006 
Residuos 
  
Normalidad K-S 0,726 0,668 
Aleatoriedad Z -1,508 0,132 
Homogeneidad L 5,89 0,022 
Media  0,0 
(48): ER = 0,009(Tmin)1,998 
Constante t 0,664 0,512 
Ln(Tmin) t 3,046 0,005 
R2 = 0,256 F 9,276 0,005 
Residuos 
Normalidad K-S 0,459 0,984 
Aleatoriedad Z -1,508 0,132 
Homogeneidad L 1,433 0,242 
Media  0,0 
 
Anexo 12. Validación de las ecuaciones de regresión múltiple de la CHT y la caída foliar (CF) en el BS. (t) de Student, (F) de Fisher, (K-S) de Kolmogorov-
Smirnov, (Z) Rachas, (L) de Levene, (F.I.V.) factor de inflación de la varianza. 
Ecuación Parámetro Prueba Valor  Significancia 
(49): CHT = -31,735 + 0,21(V) – 0,056(B) + 0,325(HR)  
  
  
  
Constante t -2,659 0,013 
V: Viento t 6,996 0,000 
B: Brillo t -3,628 0,001 
HR(%) t 2,991 0,006 
R2 = 0,73 F 22,504 0,000 
Residuos 
  
  
  
Normalidad K-S 0,576 0,894 
Aleatoriedad Z 0 1 
Homogeneidad L 0,056 0,814 
Media  0,0 
Durbin-Watson 2,022 
Colinealidad 
Variable Tolerancia F.I.V. 
Viento 0,655 1,526 
Brillo 0,545 1,835 
HR 0,792 1,262 
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(50): CF = -23,573 + 0,097(V) + 0,247(HR)  
  
  
  
Constante t -3,98 0,004 
V: Viento t 4,571 0,000 
HR(%) t 3,524 0,004 
R2 = 0,458 F 11,005 0,000 
Residuos 
  
  
  
Normalidad K-S 0,808 0,531 
Aleatoriedad Z -0,372 0,71 
Homogeneidad L 1,36 0,254 
Media 0,0 
Durbin-Watson 1,616 
Colinealidad Tolerancia 0,66 F.I.V. 1,516 
 
Anexo 13. Validación de la ecuación de producción de la hojarasca total acumulada (PHTA) en el BS. (t) de Student, (F) de Fisher, (K-S) de Kolmogorov-
Smirnov, (Z) Rachas, (L) de Levene, (N=116). 
Ecuación Parámetro Prueba Valor  Significancia 
(51): PHTA = 2,063(D) - 35,431 
Constante t 1,141 0,256 
D: Días t 35,951 0,000 
R2 = 0,912 F 1292,483 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 1,012 0,257 
Aleatoriedad Z 4,663 0,000 
Homogeneidad L 27,834 0,000 
Media 0,0 
Durbin-Watson 3,082 
 
Anexo 14. Validación de las ecuaciones de la PFA de las especies en el BS. (t) de Student, (F) de Fisher, (K-S) de Kolmogorov-Smirnov, (Z) Rachas, (L) de 
Levene. (N=29) 
Ecuación Parámetro Prueba Valor  Significancia 
(52): PFAClusia = 0,458D – 14,426 
Constante t -1,579 0,117 
Días t 27,114 0,000 
R2 = 0,866 F 735,151 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 2,027 0,001 
Aleatoriedad Z 1,306 0,192 
Homogeneidad L 23,03 0,000 
Durbin-Watson 2,284 
(53). PFAWeinmannia = 0,146D – 9,982 
Constante t -1,485 0,14 
Días t 11,764 0,000 
R2 = 0,548 F 138,396 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 1,632 0,01 
Aleatoriedad Z 3,357 0,001 
Homogeneidad L 43,316 0,000 
Durbin-Watson 3,009 
(54): PFAMiconia = 0,127D + 0,332 
Constante t 0,508 0,615 
Días t 9,145 0,000 
R2 = 0,423 F 83,639 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 2,106 0,000 
Aleatoriedad Z -0,373 0,709 
Homogeneidad L 31,886 0,000 
Durbin-Watson 2,042 
(55): PFASchefllera = 0,458D – 14,426 
Constante t -0,093 0,926 
Días t 5,09 0,000 
R2 = 0,305 F 37,26 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 1,54 0,017 
Aleatoriedad Z 1,403 0,161 
Homogeneidad L 108,662 0,000 
Durbin-Watson 2,893 
(56): PFATernstroemia = 0,123D - 3,902 
Constante t -0,347 0,73 
Días t 5,909 0,000 
R2 = 0,234 F 34,913 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 2,382 0,000 
Aleatoriedad Z -2,425 0,015 
Homogeneidad L 63,164 0,236 
Durbin-Watson 2,486 
(57): PFAOcotea = 0,064D - 3,303 
Constante t -0,408 0,684 
Días t 4,276 0,000 
R2 = 0,138 F 18,282 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 2,382 0,000 
Aleatoriedad Z -2,425 0,015 
Homogeneidad L 63,164 0,236 
Durbin-Watson 2,486 
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Anexo 15. Validación de las ecuaciones de la producción foliar (PF) de las especies del BS. (t) de Student, (F) de Fisher, (K-S) de Kolmogorov-Smirnov, (Z) 
Rachas, (L) de Levene, (T) tolerancia, (FIV) factor de inflación de la varianza, (N=29) 
Ecuación Parámetro Prueba Valor Significancia 
Weinmannia fagaroides 
(58): PF = 0,712(T) - 0,147(HR) + 9,054 
Constante t 1,559 0,131 
T: T. mínima t 2,903 0,007 
HR (%) t -2,371 0,025 
R2 =0,386 F 6,962 0,001 
Residuos 
Normalidad K-S 0,625 0,83 
Aleatoriedad Z -1,129 0,259 
Homogeneidad L 0,752 0,393 
Media 0 
Durbin-Watson 1,082 
Colinealidad Tolerancia  0,98 FIV 1,02 
Schefflera sp. 
(59): PF = 1,402(T) + 0,29(HR) - 0,027(P) + 0,034(B) – 35,468 
Constante t -3,879 0,001 
T: T. mínima t 4,526 0,000 
HR (%) t 3,452 0,002 
P: Precipitación t -3,298 0,003 
B: Brillo t 2,571 0,017 
R2 =0,518 F 6,438 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 0,589 0,879 
Aleatoriedad Z 0,385 0,7 
Homogeneidad L 2,326 0,139 
Media 0,0 
Durbin-Watson 2,694 
Colinealidad 
Parámetros Tolerancia FIV 
T: T. mínima 0,568 1,761 
HR (%) 0,492 2,031 
P: Precipitación 0,444 2,252 
B: Brillo 0,587 1,703 
Ternstroemia meridionalis 
(60): PF = 0,312(HR) + 0,055(V) + 1,738(E) – 34,221 
Constante t -6,074 0,000 
HR (%) t 6,134 0,000 
V: Viento t 2,531 0,018 
E: Evaporación t 2,329 0,028 
R2 =0,647 F 15,294 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 0,483 0,974 
Aleatoriedad Z 0,007 0,995 
Homogeneidad L 1,262 0,271 
Media 0,0 
Durbin-Watson 2,462 
Colinealidad 
Parámetros Tolerancia FIV 
HR (%) 0,766 1,305 
Viento 0,512 1,954 
Evaporación 0,58 1,725 
Ocotea calophylla 
(61): PF = 0,163(HR) + 1,146(E) – 15,208 
Constante t -3,959 0,000 
HR (%) t 4,459 0,000 
E: Evaporación t 2,466 0,021 
R2 = 0,444 F 10,379 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 0,66 0,776 
Aleatoriedad Z -0,751 0,453 
Homogeneidad L 1,261 0,271 
Media 0,0 
Durbin-Watson 2,277 
Colinealidad Tolerancia 0,872 FIV  1,146 
 
Anexo 16. Validación de las ecuaciones de los componentes de la CHTen el BM. (t) de Student, (F) de Fisher, (K-S) de Kolmogorov-Smirnov, (Z) Rachas, (L) de 
Levene. (N=29). 
Ecuación Parámetro Prueba Valor  Significancia 
(62): CHT = 959,8 -126,5(Tmed) + 4,217(Tmed)2 
  
  
Constante t 2,634 0,014 
T. media t -2,63 0,014 
(T. media)2 t 2,66 0,013 
R2 =0,28 F 5,06 0,014 
Residuos 
  
  
Normalidad K-S 0,568 0,904 
Aleatoriedad Z -1,129 0,259 
Homogeneidad L 0,031 0,86 
Media  0,0 
(63): CHT = 465,1 - 89,37(Tmín) + 4,882(Tmín)2 
  
Constante t 2,733 0,011 
T. mínima t -2,481 0,02 
(T. mínima)2 F 2,596 0,015 
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R2 = 0,254    
Residuos 
  
  
Normalidad K-S 0,666 0,767 
Aleatoriedad Z 3,402 0,001 
Homogeneidad L 0,851 0,364 
Media  0,0 
(64): CR = 1,269(E) - 1,986 
  
  
Constante t -0,907 0,372 
E: Evaporación t 2,095 0,046 
R2 = 0,14 F 4,39 0,046 
Residuos 
  
  
Normalidad K-S 0,865 0,442 
Aleatoriedad Z -0,751 0,453 
Homogeneidad L 0,053 0,82 
Media  0,0 
Durbin-Watson 1,359 
(65): CL = 0,718(Tmín) - 5,285 
  
  
Constante t -2,554 0,017 
T. mínima t 3,527 0,002 
R2 = 0,315 F 4,39 0,002 
Residuos 
  
  
Normalidad K-S 0,793 0,556 
Aleatoriedad Z -1,129 0,259 
Homogeneidad L 0,63 0,434 
Media  0,0 
Durbin-Watson 2,039 
(66): CD = 75,73 -16,03(Tmín) + 0,902(Tmín)2 
  
  
Constante t 2,396 0,024 
T. mínima t -2,397 0,024 
(T. mínima)2 t 2,582 0,016 
R2 =0,322 F 6,186 0,006 
Residuos 
  
  
Normalidad K-S 0,907 0,383 
Aleatoriedad Z -1,129 0,259 
Homogeneidad L 0,055 0,816 
Media  0,0 
(67): CD = 1,192(Tmín) - 4,827 
  
Constante t -0,865 0,395 
T. mínima t 2,171 0,039 
R2 = 0,149 F 4,713 0,039 
Residuos 
  
  
Normalidad K-S 1,167 0,132 
Aleatoriedad Z 0,385 0,70 
Homogeneidad L 0,236 0,631 
Media  0,0 
(68): CD = 0,001(V)1,888 
  
  
Constante t 0,285 0,778 
V: Viento t 2,587 0,015 
R2 = 0,20 F 6,694 0,015 
Residuos 
  
  
Normalidad K-S 0,735 0,652 
Aleatoriedad Z -0,751 0,453 
Homogeneidad L 0,197 0,66 
Media  0 
(69): ER = 700,18e-0,242(T) 
  
Constante t 0,441 0,663 
T: T máxima t -2,093 0,046 
R2 = 0,14 F 4,39 0,002 
Residuos 
  
  
Normalidad K-S 0,79 0,56 
Aleatoriedad Z -1,129 0,259 
Homogeneidad L 2,155 0,154 
Media  0,0 
(70): ER = -1,626(T) + 38,56 
Constante t 2,487 0,019 
T: T máxima t -2,063 0,049 
R2 = 0,136 F 4,254 0,049 
Residuos 
  
  
Normalidad K-S 0,81 0,527 
Aleatoriedad Z -1,129 0,259 
Homogeneidad L 1,912 0,178 
Media  0 
Durbin-Watson 1,786 
 
Anexo 17. Validación de las ecuaciones de regresión múltiple de los componentes de la CHT en el BM. (t) de Student, (F) de Fisher, (K-S) de Kolmogorov-
Smirnov, (Z) Rachas, (L) de Levene, (F.I.V.) Factor de Inflación de la Varianza, (N=29). 
Ecuación Parámetro Prueba Valor  Significancia 
(71): CHT = -48,659 + 0,167V + 0,533HR 
  
  
Constante t -3,502 0,002 
V: Viento t 4,19 0,000 
HR(%) t 4,035 0,000 
R2 = 0,451 F 10,696 0,000 
Residuos 
  
  
  
Normalidad K-S 0,535 0,937 
Aleatoriedad Z -1.887 0,059 
Homogeneidad L 3,71 0,065 
Media  0,0 
Durbin-Watson 1,383 
Colinealidad Tolerancia 0,66 F.I.V. 1,516 
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(72): CF = -16,863 + 0,218HR + 0,063V 
  
  
  
Constante t -2,268 0,032 
HR(%) t 3,088 0,005 
V: Viento t 2,973 0,006 
R2 = 0,309 F 5,808 0,008 
Residuos 
  
  
  
Normalidad K-S 0,521 0,949 
Aleatoriedad Z -0,372 0,71 
Homogeneidad L 4,253 0,049 
Media 0,0 
Durbin-Watson 2,018 
Colinealidad Tolerancia 0,66 F.I.V. 1,516 
(73): CR = -20,486 + 2,196Em + 0,192HR  
  
  
  
Constante t -3,62 0,001 
HR(%) t 4,571 0,000 
Evaporación  
media t 3,807 0,001 
R2 = 0,411 F 9,066 0,001 
Residuos 
  
  
  
Normalidad K-S 0,597 0,868 
Aleatoriedad Z -1,129 0,259 
Homogeneidad L 0,091 0,765 
Media 0,0 
Durbin-Watson 1,202 
Colinealidad Tolerancia 0,784 F.I.V. 1,275 
(74): CD = 0,307 - 0,028Et + 0,03V  
  
  
  
Constante t 0,353 0,727 
Et: Evaporación total t -4,137 0,000 
HR(%) t 4,039 0,004 
R2 = 0,472 F 11,635 0,000 
Residuos 
  
  
  
Normalidad K-S 0,771 0,591 
Aleatoriedad Z -1,508 0,132 
Homogeneidad L 9,939 0,004 
Media 0,0 
Durbin-Watson 1,873 
Colinealidad Tolerancia 0,809 F.I.V. 1,236 
(75): CL = -1,337 - 0,004(P) + 0,012(V)  
  
  
  
Constante t -2,233 0,034 
P: Precipitación t -4,137 0,000 
V: Viento t 4,039 0,004 
R2 = 0,303 F 5,639 0,000 
Residuos 
  
  
  
Normalidad K-S 1,034 0,236 
Aleatoriedad Z 0,007 0,995 
Homogeneidad L 1,293 0,266 
Media 0,0 
Durbin-Watson 2,415 
Colinealidad Tolerancia 0,897 F.I.V. 1,114 
(76): ER = 7,904 - 0,413T + 0,013V  
  
  
  
Constante t 2,759 0,01 
T: Temperatura máxima t -2,642 0,014 
V: Viento t 2,139 0,042 
R2 = 0,244 F 4,205 0,026 
Residuos 
  
  
  
Normalidad K-S 0,973 0,300 
Aleatoriedad Z 0,764 0,445 
Homogeneidad L 0,931 0,762 
Media 0,0 
Durbin-Watson 2,319 
Colinealidad Tolerancia 0,845 F.I.V. 1,183 
 
Anexo 18. Validación de la ecuación de la producción de hojarasca total acumulada (PHTA) en el BM. (t) de Student, (F) de Fisher, (K-S) de Kolmogorov-
Smirnov, (Z) Rachas, (L) de Levene, (N=116). 
Ecuación Parámetro Prueba Valor  Significancia 
(77): PHTA = 2,295(D) + 27,36 
Constante t 1,438 0,153 
D: Días t 65,255 0,000 
R2 = 0,974 F 4258,256 0,000 
Normalidad K-S 0,603 0,861 
Residuos 
Aleatoriedad Z -0,187 0,852 
Homogeneidad L 18,649 0,00 
Media 0,0 
Durbin-Watson 1,763 
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Anexo 19. Validación de las ecuaciones de la producción foliar acumulada (PFA) de las especies en el BM. (t) de Student, (F) de Fisher, (K-S) de Kolmogorov-
Smirnov, (Z) Rachas, (L) de Levene. (N=29) 
Ecuación Parámetro Prueba Valor  Significancia 
(78): PFASchefllera = 0,377D + 0,799 
Constante t 0,061 0,952 
Días t 15,507 0,000 
R2 = 0,678 F 240,476 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 1,051 0,219 
Aleatoriedad Z 9,325 0,000 
Homogeneidad L 27,08 0,000 
Durbin-Watson 3,415 
(79): PFACentronia = 0,129D + 9,981 
Constante t 0,674 0,502 
Días t 4,696 0,000 
R2 = 0,162 F 22,051 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 0,987 0,284 
Aleatoriedad Z 10,631 0,000 
Homogeneidad L 7,198 0,008 
Durbin-Watson 3,789 
(80): PFAClusia = 0,285D - 05,335 
Constante t -0,416 0,678 
Días t 12,031 0,000 
R2 = 0,559 F 144,746 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 0,657 0,781 
Aleatoriedad Z 0,0 1,0 
Homogeneidad L 24,236 0,000 
Durbin-Watson 1,991 
(81): PFAWeinmannia = 0,106D – 4,507 
Constante t -0,494 0,622 
Días t 6,297 0,000 
R2 = 0,258 F 39,656 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 2,447 0,000 
Aleatoriedad Z 1,865 0,062 
Homogeneidad L 56,972 0,000 
Durbin-Watson 2,876 
(82). PFAOcotea = 0,073D - 3,742 
Constante t -0,519 0,605 
Días t 5,444 0,000 
R2 = 0,206 F 18,282 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 2,345 0,000 
Aleatoriedad Z -1,306 0,192 
Homogeneidad L 40,982 0,000 
Durbin-Watson 2,49 
(83): PFAAxinaea = 0,080D + 3,191 
Constante t 0,35 0,72 
Días t 4,734 0,000 
R2 = 0,164 F 22,413 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 0,753 0,622 
Aleatoriedad Z 10,631 0,000 
Homogeneidad L 2,638 0,107 
Durbin-Watson 3,808 
(84): PFAMiconia = 0,074D + 0,125 
Constante t 0,027 0,979 
Días t 8,648 0,000 
R2 = 0,396 F 74,793 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 0,586 0,882 
Aleatoriedad Z -0,187 0,852 
Homogeneidad L 1,396 0,240 
Durbin-Watson 2,265 
(85): PFATernstroemia = 0,054D + 2,989 
Constante t 0,725 0,470 
Días t 7,124 0,000 
R2 = 0,308 F 50,758 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 3,064 0,000 
Aleatoriedad Z -1,865 0,062 
Homogeneidad L 200 0,000 
Durbin-Watson 2,332 
 
Anexo 20. Validación de las ecuaciones de regresión simple y múltiple de la producción foliar (PF) de las especies del BM. (t) de Student, (F) de Fisher, (K-S) de 
Kolmogorov-Smirnov, (Z) Rachas, (L) de Levene, (N=29). 
Ecuación Parámetro Prueba Valor  Significancia 
(87): PFClusia = 0,005E2 - 1,009E + 59,202 
Constante t 6,016 0,000 
(Evaporación)2 t 4,471 0,000 
Evaporación  t 4,851 0,000 
R2 = 0,545 F 15,583 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 0,557 0,916 
Aleatoriedad Z 0,007 0,995 
Homogeneidad L 0,010 0,919 
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Media 0,0 
(88a): PFWeinmannia = -0,853B + 6,765 
Constante t 5,027 0,000 
B: Brillo t -2,679 0,012 
R2 = 0,21 F 7,176 0,012 
Residuos 
Normalidad K-S 0,494 0,968 
Aleatoriedad Z -1,887 0,059 
Homogeneidad L 0,084 0,774 
Media 0,0 
Centronia haemantha 
(86): PF = 0,113E - 2,333B - 0,842T + 11,949 
Constante t 1,849 0,076 
E: Evaporación t 3,211 0,004 
B: Brillo t -2,528 0,018 
T: T. mínima t -1,744 0,093 
R2 =0,296 F 3,5 0,03 
Residuos 
Normalidad K-S 0,665 0,768 
Aleatoriedad Z 0,385 0,70 
Homogeneidad L 0,152 0,70 
Durbin-Watson 2,276 
Colinealidad 
Parámetros Tolerancia FIV 
E: Evaporación 0,528 1,893 
B: Brillo 0,389 2,57 
T: T. mínima 0,592 1,69 
Clusia multiflora 
(87): PF = 0,618HR + 0,135V – 56,904 
Constante t -4,489 0,000 
HR (%) t 5,128 0,000 
V: Viento t 3,715 0,001 
R2 =0,51 F 13,547 0,000 
Residuos 
Normalidad K-S 0,812 0,525 
Aleatoriedad Z 1,129 0,259 
Homogeneidad L 0,233 0,633 
Durbin-Watson 2,694 
Colinealidad Tolerancia 0,66 FIV 1,515 
Weinmannia fagaroides 
(88): PF = -1,198B - 0,122HR + 17,828 
Constante t 3,477 0,002 
B: Brillo t -3,573 0,001 
HR (%) t -2,226 0,035 
R2 =0,336 F 6,591 0,005 
Residuos 
Normalidad K-S 0,515 0,953 
Aleatoriedad Z -0,372 0,710 
Homogeneidad L 0,396 0,535 
Durbin-Watson 2,462 
Colinealidad Tolerancia 0,766 FIV 1,305 
Ternstroemia meridionalis 
(89): PF = 0,037V + 0,104HR – 11,069 
Constante t -2,53 0,018 
V: Viento t 2,927 0,007 
HR (%) t 2,509 0,019 
R2 = 0,268 F 4,771 0,017 
Residuos 
Normalidad K-S 0,768 0,597 
Aleatoriedad Z -1,129 0,259 
Homogeneidad L 6,01 0,021 
Durbin-Watson 2,277 
Colinealidad Tolerancia 0,66 FIV  1,515 
 
Anexo 21. Validación de las ecuaciones de la producción sucesional multianual de la hojarasca total acumulada (PSHT) en la franja altoandina, cuenca del río 
Pamplonita. (t) de Student, (F) de Fisher, (K-S) de Kolmogorov-Smirnov, (Z) Rachas, (L) de Levene, (N=116). 
Ecuación Parámetro Prueba Valor  Significancia 
(90): PSHT = 0,187(t) + 4,849 
Constante t 5,128 1,209E-06 
t: Años t 7,087 1,217E-10 
R2 = 0,306 F 50,224 1,217E-10 
Residuos 
Normalidad K-S 1,147 0,144 
Aleatoriedad Z -1,679 0,093 
Homogeneidad L 0,609 0,443 
Media 0,0 
Durbin-Watson 1,354 
(91): PSHT = 1,475(t)0,568 
Constante t 3,858 1,895E-04 
t: Años t 7,612 8,5011E-12 
R2 = 0,337 F 57,935 8,5011E-12 
Residuos 
Normalidad K-S 1,182 0,122 
Aleatoriedad Z -2,425 0,015 
Homogeneidad L 0,609 0,443 
Media 0,0 
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Anexo 22. Validación de las ecuaciones de la producción diaria sucesional (PDS) y de la productividad primaria sucesional (PPS) en la franja altoandina, cuenca 
del río Pamplonita. (t) de Student, (F) de Fisher, (K-S) de Kolmogorov-Smirnov, (Z) Rachas, (L) de Levene, (N=12). 
Ecuación Parámetro Prueba Valor  Significancia 
(92). PDS = 0,03(t) + 0,827 
Constante t 11,793 3,44E-07 
t: Años t 15,149 3,18E-08 
R2 = 0,958 F 229,479 3,18E-08 
Residuos 
Normalidad K-S 0,461 0,984 
Aleatoriedad Z 0,303 0,762 
Homogeneidad L 0,603 0,456 
Media 0 
Durbin-Watson 2,381 
(93). PPS = 338,071e0,019(t) 
Constante t 11,687 1,46E-05 
t: Años t 7,805 3,74E-07 
R2 = 0,859 F 60,917 3,74E-07 
Residuos 
Normalidad K-S 0,381 0,999 
Aleatoriedad Z 0,303 0,762 
Homogeneidad L 0,622 0,449 
Media 0 
(94): PPS = 12,314(t) + 237,65 
Constante t 4,175 0,002 
t: Años t 7,743 1,56E-05 
R2 = 0,857 F 59,949 1,56E-05 
Residuos 
Normalidad K-S 0,461 0,984 
Aleatoriedad Z 0,303 0,762 
Homogeneidad L 0,603 0,456 
Media 0 
Durbin-Watson 2,349 
 
Anexo 23. Validación de las ecuaciones de respiración edáfica diurna y nocturna en el Pastizal del bosque altoandino, cuenca del río Pamplonita. (t) de Student, 
(F) de Fisher, (K-S) de Kolmogorov-Smirnov, (Z) Rachas, (L) de Levene. 
Ecuación Parámetro Prueba Valor Significancia 
 
(101): RSD = 962,79 – 10,87(HR) 
Constante t 2,62 0,026 
Humedad relativa (%) t 3,765 0,043 
R2=0,35 F 5,394 0,043 
 
Residuos 
Normalidad K-S 0,609 0,725 
Aleatoriedad Z -0,303 0,762 
Homogeneidad L 1,223 0,295 
Durbin-Watson 2,246 
 
(102): RSN = 920,43 – 10,07(HR) 
Constante t 3,381 0,007 
Humedad relativa (%) t -2,903 0,016 
R2=0,46 F 8,426 0,016 
 
Residuos 
Normalidad K-S 0,473 0,979 
Aleatoriedad Z 0,0 1 
Homogeneidad L 0,286 0,604 
Durbin-Watson 2,348 
 
Anexo 24. Validación de las ecuaciones de respiración edáfica diurna y nocturna en el Matorral. (t) de Student, (F) de Fisher, (K-S) de Kolmogorov-Smirnov, (Z) 
Rachas, (L) de Levene. 
Ecuación Parámetro Prueba Valor Significancia 
(105): RED = 77,96T + 36,43D – 1143,09 
Constante t -3,64 0,005 
T: Tmedia (ºC) t 3,905 0,004 
D: Detritus t 2,577 0,03 
R2=0,66 F 8,673 0,008 
Residuos 
Normalidad K-S 0,68 0,745 
Aleatoriedad Z 0,0 1,0 
Homogeneidad L 0,0 0,992 
Durbin-Watson 1,869 
(106): REN = 99,1T + 58,94D – 1471,06 
Constante t -3,382 0,008 
T: Tmedia (ºC) t 3,585 0,006 
D: Detritus t 2,935 0,017 
R2=0,65 F 8,286 0,009 
Residuos 
Normalidad K-S 0,488 0,971 
Aleatoriedad Z 0,303 0,762 
Homogeneidad L 0,328 0,58 
Durbin-Watson 2,944 
 
 
 
